leues Jahrbuch 


IrGeologe —s— 


ınd Paläontologie: 
gründet 1807 5C/ 


\blhandlungen — 


Jaktion 


ROSENFELD Münster/W. R. WALTER Aachen 
SEILACHER Tübingen D. M. RAUP Chicago USA 


er Mitwirkung von 


3. DENNIS Long Beach USA 
LUTERBACHER Tübingen F. WESTPHAL Tübingen 


ind 173 - Heft 3 : Seite 271-408 


2 E. Schweizerbart’sche Verlagsbuchhandlung 
By (Nägele u. Obermiller) - Stuttgart 1987 


läont. Abh. 173 (3), I—IV, 271—408, ISSN 0077-7749 


Inhalt von Heft 3 


Geyer, Gerd: Die Fossilien der Modiola-Bank Frankens (Karn, Gips- 
keuper, km 1y). [The fossils from the Modiola-Bank of Franconia 
(Karn, Gipskeuper, km 1y).] (Mit 9 Abbildungen im Text) 


Mohr, Barbara & Seufert, Georg: Mitteljurassische Rotsedi- 
mente im zentralen Hohen Atlas, Siidmarokko. Geologische und 
palynologische Untersuchungen. [Middle Jurassic Red Beds in the 
Central High Atlas, South Morocco. Geological and palynological 
studies.] (Mit 5 Abbildungen im Text) 24 ee ER: 


Klikushin, V. G.: Distribution of Crinoidal remains in Triassic of 
the U.S.S.R. (With 3 figures and 1 table in the text) . 


Schmidt, Sabine: Phylogenie der Sauropterygier (Diapsida; Trias- 
Kreide). [Phylogeny of the Sauropterygians (Diapsida; Triassic- 
Cretaceous.] (Mit 16 Abbildungen und 2 Tabellen im Text) 


Dermitzakis, Michalis D. & de Vos, J.: Faunal Succession 
and the Evolution of Mammals in Crete during the Pleistocene. 
(With 11 figures in thes text)) re ee 


Publication Frequency 


. 271—302 
303—319 
. 321—338 
. 339—375 
377—408 


The issues of the “Abhandlungen” appear at irregular intervals. One volume 


consist of three numbers. 


Instructions for Authors 


1. Correspondence with the editors, manuscripts and accompanying illustrations 


should be sent directly to the editors. They are: 


For the fields of general and applied geology including the geology of mineral 


deposits, historical and regional geology: 


the Editorial Board of the “Neues Jahrbuch fiir Geologie und 
Paläontologie”, Geologisch-Paläontologisches Institut der Uni- 
versität, c/o Prof. Dr. Urrıcm ROSENFELD, Corrensstraße 24, 


D-4400 Münster/ Westfalen. 


or Prof. Dr. RoLtanp WALTER, Geologisches Institut der Rhein.- 


Westf. Techn. Hochschule, Wiillnerstr. 2, D-5100 Aachen. 
Authors in North America should write to 


Professor Dr. Joun G. Dennis, California State University Long 
Beach, Department of Geological Sciences, Long Beach, California 


90840 USA. 


For the fields of paleozoology, paleobotany, general paleontology and biostra- 


tigraphy: 


Editors of “Neues Jahrbuch für Geologie und Paläontologie”, 


Geologisch-Paläontologisches Institut der Universität, 
straße 10, D-7400 Tübingen 1; 


Sigwart- 


Editor is Prof. Dr. A. SEILACHER, Tiibingen, in collaboration with 
Prof. Dr. H.-P. LUTERBACHER, Tübingen (micropaleontology) and 
Prof. Dr. F. Westpuat, Tübingen (vertebrate paleontology). 


Authors in North America should write to 


Professor Dr. Davınp M. Raup, Chairman, Department of Geo- 
physical Sciences, University of Chicago, 5734 S. Ellis Avenue, 


Chicago, IL 60637, USA. 


2. Manuscripts must be typed, double spaced with a wide lefthand margin, and 


on one side of the paper. 


Author’s corrections in proof must not exceed 2°/o of type-setting costs; 
otherwise the author will be charged for additional costs. All papers are to be 
preceded by a brief “Zusammenfassung” in German and a corresponding 


“Abstract” in English. 


If your article is not in English, please note that English translations are 


desirable 
a) of the title (for inclusion in the Table of Contents) 
b) of the illustration legends and captions 
c) in longer papers also of “conclusions” at the end of the article. 


= jb) Geol. Palaont. Abh. | 173 | 3 | 271-302 | Stuttgart, Januar 1987 


Die Fossilien der Modiola-Bank Frankens 
(Karn, Gipskeuper, km 1y) 


The fossils from the Modiola-Bank of Franconia 
(Karn, Gipskeuper, km ly) 


Von 
Gerd Geyer, Würzburg 


Mit 9 Abbildungen im Text 


GEYER, G. (1987): Die Fossilien der Modiola-Bank Frankens (Karn, Gipskeuper, km 1y). 
The fossils from the Modiola-Bank of Franconia (Karn, Gipskeuper, km ly). — N. Jb. 
Geol. Paläont., Abh.; 173: 271-302, Stuttgart. 


Abstract: The fossil assemblage described includes plants, molluscs, crustaceans, verte- 
brates and one ichnofossil, of which the pelecypod Modiolus (Sanda) semicircularis n. 
subg., n. sp. and the conchostracan Cyzicus (Euestheria) minutus multicostatus n. ssp. are 
new taxa. Additional remarks concern principals of conchostracan taxonomy and 
preservation. A short review summarizes the stratigraphy of the Estherienschichten. 


Key words: Modiola-Bank, Karn, Gipskeuper, Estherienschichten, Myophorien- 
schichten, Steinmergel, Franconia, Flora, Fauna, Lamellibranchiata, Conchostraca, 
Crustacea, Actinopterygii, Ichnofossils. 


Zusammenfassung: Die vorliegende Arbeit gibt eine Übersicht über den Fossilinhalt 
der Modiola-Bank. Neu beschriebene Taxa sind Modiolus (Sanda) semicircularis n. 
subg., n. sp. (Lamellibranchiata) und Cyzicus (Euestheria) minutus multicostatus n. ssp. 
(Conchostraca). Ergänzend sind allgemeine Ausführungen zur Nomenklatur und 
Erhaltung von Trias-Conchostraken enthalten. er 

In einer stratigraphischen Übersicht wird ein kurzer Überblick über die Estherien- 
schichten gegeben. 
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Zur besseren Kenntnis werden Faunen und Floren der Modiola-Bank aus 
einigen Fundpunkten des Steigerwaldes und der Haßberge vorgestellt. Den 
Anstoß bildeten (im wesentlichen noch unveröffentlichte) Untersuchungen 
von Dr. W. Kanz (Baden b. Zürich) zur Stratigraphie und Lithologie der! 
Estherienschichten des Mittleren Keupers im genannten Gebiet. Ihm 
verdanke ich auch den überwiegenden Teil des bearbeiteten Materials. 

Die Veröffentlichung der insgesamt spärlichen und verhältnismäßig 
schlecht erhaltenen Organismen rechtfertigt sich durch die bisher ungeklärte 
Taxonomie der namengebenden Muschel und die bisher immer noch 
herrschende Unsicherheit über stratigraphische Reichweiten einzelner 
Conchostrakenarten. In diesem Zusammenhang wird darauf hingewiesen, 
daß auch aus anderen Bänken des Gipskeupers neue Aufsammlungen 
vorliegen und gegebenenfalls in loser Folge veröffentlicht werden sollen. 
Publikationen zur Speziellen Paläontologie definierter Schichten des 
Gipskeupers in Franken fehlen ohnehin bislang völlig. 


Stratigraphische Übersicht 


Die Estherienschichten im mittleren Teil des Gipskeupers sind ein ausge- 
zeichnetes Beispiel dafür, daß die andernorts launisch auftretende Gesteins- 
färbung in einzelnen Komplexen der Schichtenfolge exakt horizontge- 
bunden sein kann. Deshalb ist gerade in den kaum durch markante 
Leitbänke gliederbaren Estherienschichten die Dreiteilung in Untere bunte, 
Mittlere graue und Obere bunte Estherienschichten eine wertvolle Kartier- 
hilfe. Umso unverständlicher ist es, daß bis in jüngste Zeit die Estherien- 


Die Fossilien der Modiola-Bank Frankens 273 


schichten bei kartierenden Geologen meist als unbeständig und wechselhaft 
in ihrer Ausbildung gelten (vgl. Emmert 1969: 63). Allerdings ist ein strati- 
graphisches Schema immer dann ungeeignet, wenn die Gliederung sich 
lediglich an den mächtigeren Bänken zu orientieren versucht. Innerhalb der 
Estherienschichten sind dafür die Ausbildung des Acrodus-Corbula- 
Horizontes und die der Anatina-Bank gute Beispiele (vgl. Kanz 1983). 

Die Modiola-Bank ist in den Unteren bunten Estherienschichten als 
weiterer relativ unbeständiger Horizont enthalten. Sie erreicht zwar in ihrem 
Ausstrichbereich um den Main bis zu 30 cm Mächtigkeit, keilt aber 
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Abb. 1. Standardprofil des Keupers in Franken und Detailprofil des unteren Abschnitts 


der Estherienschichten. . 
Fig. 1. Standard section of the Keuper in Franconia and detailed section of the lower 


part of the Estherienschichten. 
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Abb. 2. Profilserie der Nordbayerischen Leitfolge aus den Haßbergen und dem 
Steigerwald (aus Kanz 1983: Abb. 3), 

Fig. 2. Series of sections from the Nordbayerische Leitfolge within the Haßberge and 
the Steigerwald mountains (from Kanz 1983: Abb. 3). 
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\über weite Gebiete aus. Die feinstratigraphische Abfolge und die faziellen 
Verhaltnisse im Bereich der Modiola-Bank sind bei Kanz (1983) als 
Nordbayerische Leitfolge überarbeitet (Abb. 2). Die dabei neu ausge- 
schiedene Kanzsche Leitbank ist ein beständiger Leithorizont 60-80 cm 
unter dem Niveau der Modiola-Bank in der meist unsicher beurteilten 
|Schichtenfolge. Hierin bildet auch die Modiola-Bank keine Ausnahme: Auf 
Grund der beobachteten relativ homogenen Ausbildung muß angenommen 
werden, daß in einigen Fällen Banke aus ähnlichen stratigraphischen Niveaus 
falschlich mit der Modiola-Bank des untersuchten Verbreitungsgebietes 
‚gleichgesetzt wurden. 

| Die Benennung der Bank geht auf SAnDBERGER (1890) zurück, der sie mit 
(der namengebenden Muschel von Zeil am Main erwähnt. In seiner Liste der 
Trias-Fossilien Unterfrankens ist seine Modiola subdimidiata gleichzeitig das 
‚einzige erwähnte Fossil. Die Bank ist im weiteren identisch mit THURACHs 
(1888-1889) „Bank a“ 

In der Abhandlung zur mainfränkischen Trias (SANDBERGER 1882: 16) 
{werden neben Zeil zusätzlich die Fundpunkte Prappach und „Hochwand“ 
| (heute Hohe Wand oder Hohe Wann bei Haßfurt) erwähnt. Der damalige 
|Fundpunkt Prappach ist sicher mit dem hier aufgeführten Fundort identisch, 
(die Aufschlüsse von Zeil und Haßfurt sind heute verwachsen. 


| Lithologie und Fazies 


_ Die Modiola-Bank ist bei größerer Mächtigkeit durch ihre lithologische 
‚Ausbildung relativ signifikant. Sie liegt dann als mittelgrauer, eckig bis 
splittrig brechender Steinmergel vor, wobei die Bruchflächen meist rundlich 
verlaufen. Kennzeichnend sind vor allem Tonflasern, die auf den welligen 
|Schichtflächen innerhalb der Bank als papierdünne Auflage verbreitet sind. 
‚Ihre Farbe ist meist grau-schwarz oder anthrazitfarben, nach Kanz (1971) 
können sie in seltenen Fällen ziegelrote Ränder aufweisen. Bei Prappach 
treten wesentlich dickere, cm-große Tonfetzen mit organischem Anteil auf, 
die auffallend eckig begrenzt sind. 

| In der sonst meist undeutlich geschichteten Bank können lagenweise 
| detritische Partikel angereichert sein, die entweder aus sehr kleinen Vertebra- 
tenresten oder terrigenen Quarzkörnchen bestehen. Die Matrix ist auffallend 
‚dicht. Der Dolomitgehalt beträgt bei Sand a. M. etwa 70% (Kanz 1983: 112). 
Bei geringmächtiger Ausbildung (Oberscheinfeld) ist der Anteil an Feinsand 
und Schluff größer, wobei teilweise sicherlich karbonatisches Zwischen- 
mittel ausgewaschen wurde. 

Im Anschliff (Abb. 8, Fig. 23) zeigt sich das bei größerer Mächtigkeit 
typische wolkige Gefüge der Bank. Basal ist im abgebildeten Handstück eine 
pelitische Lage von grünlichem Dolomitmergel zu erkennen, die intensiv 
bioturbat durchwühlt ist. Die hellen Ausfüllungen der Grabbauten durch- 
ziehen ungeregelt die Sedimentschicht. Die eigentliche Modiola-Bank 
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darüber besteht aus Dolomitsilt (hell) mit dunklen Tonzwischenlagen, an ? 
deren intensiver Fältelung Bioturbation und - im begrenzten Maße - turbu- 
lente Strömungsverhältnisse abgelesen werden können. Die dunklen 
Tonlagen markieren jeweils das Ende eines einzelnen Sedimentations- 

zyklusses mit Ablagerung von Tontrübe. Andeutungsweise ist gradierte ı 
Schichtung erkennbar. Größere Plastiklasten (in der Abb. etwas über der ' 
Bildmitte) belegen die offenkundig begrenzte räumliche Ausdehnung der 
Sedimentationskörper. 

Im Vergleich zu ähnlichen Bänken (Anatina-Bank, b-Bank, c-Bank, d- 

Bank; vgl. TuüracH 1888), fehlt der Modiola-Bank meistens der Anflug eines 
grünlichen Farbtons. Lithologisch oft ähnliche Bänke des AC-Horizontes 
sind meist deutlich mächtiger und auf Grund der basalen Lage innerhalb der | 
Unteren bunten Estherienschichten leicht von der Modiola-Bank zu unter- | 
scheiden. 


Stratinomie 


Die namengebende Muschel Modiolus (M.) transiens Linck 1968 tritt 
bevorzugt in mächtigeren Bänken mit höherem Karbonatanteil auf. Sie kann 
dort als Massierung meist unscheinbarer Skulptursteinkerne einen großen ı 
Anteil am Gesamtvolumen der Bank ausmachen. Bei Sand liegen örtlich 
Modiolus-Steinkerne als dichte Packung vor, wobei die einzelnen Exemplare 
schlecht eingeregelt sind. \ 

Die Fischreste sind häufig in den Partien mit homogener Matrix unregel- 
mäßig verteilt und dann meist gut erhalten. Vertebratenreste können aber 
auch in schwach abgerolltem Zustand in detritischen Lagen eingestreut sein 
oder als sehr kleine Partikel einen großen Teil der klastischen Lagen selbst _ 
stellen. Conchostraken kommen vor allem in den tonigen Partien und . 
Häutchen auf Schichtflächen vor. Ihre Klappen sind dann stets plattge- 
drückt, teilweise auch lateral deformiert und völlig entkalkt. Die verblei- 
benden organischen Häutchen sind häufig deutlich eingeregelt. In den 
helleren Steinmergelpartien kommen aber ebenfalls Einzelklappen von 
Conchostraken vor, die meist nur schwach deformiert sind und somit häufig 
noch die ursprüngliche Wölbung zeigen. Das Intercostalornament ging 
dennoch durch die Dolomitisierung verloren. 


Fundpunkte 


(Abb. 3) 
Modiola-Bank: 


Königsberg (r 35 98 030 h 55 49 850): Helle dolomitische Steinmergelbank von 
10 cm Mächtigkeit. Die Bank beißt in der Straßenböschung südöstlich von Königsberg 
aus. 

Prappach (r 32 96 700 h 55 47 350): Klassische Lokalitat, bereits von Nies (1868) 
und SANDBERGER (1882) erwähnt. Die Modiola-Bank liegt als mittelgraue Steinmer- 
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gelbank von etwa 10 cm Mächtigkeit vor und enthält auffallende cm-große, dunkle, 

organische Fetzen. 

Zeil am Main (r 31 99 500 h 55 43 100): Klassische, heute verwachsene Lokalitat 
am nördlichen Ortsausgang. Erster, von ZELGER (1867) erwähnter Fundpunkt. 

Sand am Main (r 31 98 380 h 55 38 400): Temporärer Aufschluß am Westhang 
des Hermannsberges am Beginn des Straßentunnels. Bis 25 cm mächtige helle Stein- 
mergelbank, die örtlich in tonigere Lagen übergeht. Lokal sehr reich an Modiolus (M.) 
transiens. 

Handthal (r 36 03 350 h 55 26 900): Dünne, cm-dicke, härtere Schicht in den 
grünlichen, schiefrigen Ton-Siltsteinen der Abfolge; der Fundpunkt liegt am Stollberg. 

Oberscheinfeld-Ost (r 36 04 300 h 55 08 720): Mittelgraue, härtere Schichten, 
örtlich mit großem Anteil an sehr feinem organischem Detritus und dann 
bankbildend. Insgesamt bis 6 cm mächtig. Der Fundpunkt liegt etwa 1 km östlich des 
Ortes an der Straße nach Erlabronn. 
| Oberscheinfeld-West (r 36 04 300 h 55 08 720): Mittelgraue, härtere Schicht, 
| teilweise mit Detritus auf der Dachfläche. Die Mächtigkeit bewegt sich zwischen 0,5 
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Abb. 3. Fundorte des behandelten Materials. Ausstrich des Gipskeupers schraffiert. 
Fig. 3. Locality map of the described material. Gipskeuper beds hatched. 
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und 2 cm. Der Fundpunkt liegt etwa 1,3 km westlich des Ortes an einem Wegrain nahe 
der Straße nach Ziegenbach. 


Bank c (THtracH 1888): 

Krettenbach (r 36 03 070 h 55 10 220): Bis mehrere cm-dicke, Härtere dunkel- |} 
grüngraue Schicht innerhalb der Abfolge. Zum Teil sind sehr dünne Detrituslagen 
eingeschaltet. Im Vergleich mit der Modiola-Bank fällt die völlig andere Färbung und 
die unruhigere und schiefrige Schichtung auf. 


Obere Myophorienschichten: i 

Kleinbardorf (r 35 99 580 h 55 72 450): Hartes, mittelgraues Steinmergel- ! 
bänkchen von einigen cm Mächtigkeit. Der Fundpunkt liegt am Hang unmittelbar 
neben dem Fußballplatz nördlich des Ortes. Die abgebildeten Conchostraken stammen | 
aus dem unteren der beiden aufgeschlossenen Bänkchen. Beide Bänkchen besitzen ~ 
wahrscheinlich noch keine formellen stratigraphischen Bezeichnungen. 


Systematische Beschreibungen 


Das vorliegende Material ist exemplarisch im Naturmuseum Senckenberg, Frank- | 
furt/M., hinterlegt. Für die abgebildeten Stücke ist die Inventarnummer mit dem 
Zusatz „SMF“ angegeben. Im Geologisch-Paläontologischen Institut Würzburg aufbe- } 
wahrte Stücke sind mit „GPIW“ gekennzeichnet. Davon abweichende Aufbewahrungs- | 
orte sind gesondert vermerkt. 


Pflanzenreste 


In sämtlichen Lokalitäten sind in der Modiola-Bank eingeschwemmte 
Pflanzenreste enthalten. Meist handelt es sich um inkohlte Holzfragmente, 
seltener um Häcksel von Blättern. Bestimmbare Reste sind sehr selten. Als 
Beispiel ist lediglich ein Einzelblättchen von Cycadites ? sp. (Abb. 8, Fig. 19) 
wiedergegeben. 


Fauna 


Stamm Mollusca Cuvier 
Klasse Pelecypoda Goıpruss 1820 
Unterklasse Pteriomorphia Brurten 1944 
Familie Mytilidae Rarinesque 1815 
Unterfamilie Modiolinae Keren 1958 


Modiolus Lamarck 1799 
Typusart: Mytilus modiolus Linné 1758 


Modiolus-Arten wurden von Linck (1968, 1972) in größerer Zahl aus dem 
mittleren Keuper beschrieben. Speziell Mytiloiden variieren aber sehr in der 
Form ihrer Klappen, nicht nur in Abhängigkeit vom jeweiligen Alter der 
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Individuen, sondern auch vom Nahrungsangebot und vom Salzgehalt des 
| Habitats, wie man an festgehefteten Stücken an den Abwasserröhren von 
Hafenstädten gut beobachten kann. Zusätzlich ist bei den Stücken aus den 
relativ schmächtigen Bänkchen des Mittleren Keupers eine Veränderung des 
Umrisses bereits durch eine schwache Deformation wahrscheinlich. Einige 
der neuen Arten benötigen deshalb eine Revision. Bereits aus ökologischen 
Gründen scheint ein Vorkommen von 7 Myoconcha-, 6 Mytilus- und 12 
Modiolus-Taxa innerhalb einer Fundschicht, wie sie Linck (1968) referiert, 
unmöglich zu sein. 
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Modiolus (Modiolus) transiens Linck 1968 


Abb. 5, Fig. 1-9 


Modiola cf. dimidiata Münster 1841. — Nıes, Keuper im Steigerwald: 44. 
Modiola subdimidiata SANDB. — SANDBERGER, Triasformation im Main- 
gebiete: 16, 17. 

Modiola subdimidiata SaNDB. — SANDBERGER, Übersicht der Versteine- 
rungen: 42, 43 (ohne Abb.!). 

Mytilus subdimidiatus SANDBERGER. — ZELLER, Lettenkohle und Keuper 


in Schwaben: 68-70; Taf. I, Fig. 1. 
Mytilus subdimidiatus SANDBERGER. — SCHMIDT, Lebewelt der Trias: 169; 


Fig. 371. 

Modiolus cf. minutus (GoLpruss) A. — Linck, Muschelfauna von Eber- 
stadt: 100; Taf. II, Fig. 23. 

Modiolus cf. minutus (GoLpruss) B. — Lincx, Muschelfauna von Eber- 
stadt: 100-101; Taf. II, Fig. 24. 

Modiolus transiens n. sp. — Lincx, Muschelfauna von Eberstadt: 103; 


Tete, WG IP 2% 

Modiolus formosissimus n. sp. — Linck, Muschelfauna von Eberstadt: 103; 
Dar 810029. 

Modiolus dorsocurvatus n. sp. — Linck, Muschelfauna von Eberstadt: 103- 
104; Taf. III, Fig. 30. 

Modiolus mediocarinatus n. sp. — Linck, Muschelfauna von Eberstadt: 104; 
Taf. II, Fig. 31. 

Modiolus sp. — Kanz, Kartierung: 20; Taf. 2, Fig. 2. 

Modiolus cf. dorsocurvatus Linck (M. dorsocurvatus in tab.). — Linck, 
Oberer Gipskeuper: 224-225; Taf. 13, Fig. 13. 

Modiolus sandbergeri sp. (nov. nomen). — Linck, Oberer Gipskeuper: 227- 
228) A Sy, Ik, 20: 

Modiolus sandbergeri latior n. ssp. — Linck, Oberer Gipskeuper: 228-229; 
Taf. 13, Fig. 21. 

Modiolus cf. subcarinatus (BITTNER). Linck, Oberer Gipskeuper: 229; 
Taf. 13, Fig. 19. 

Modiolus aff. raiblianus (BirtNER). — Linck, Oberer Gipskeuper: 229-230; 
Taf. 13, Eis. 22. 

Modiolus stockheimensis n. sp. — Linck, Oberer Gipskeuper: 231; Taf. 13, 
Figs 23: 

Modiola sp. — Kanz, Estherienschichten: 108. 

Mytilus subdimidiatus n. sp. — d’Orsıcny, Prodrome: 200. 
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Vorliegendes Material: Etwa 50, zum Teil stark deformierte Skulptursteinkerne; 
abgebildet: SMF 44090 (Abb. 5, Fig. 3), 44091 (Abb. 5, Fig. 4a, b), 44092 (Abb. 5, Fig. | 
5), 44093 (Abb. 5, Fig. 6), 44094 (Abb. 5, Fig. 7), 44095 (Abb. 5, Fig. 8 a-c), 44096 (Abb. 
5, Fig. 9), GPIW F 2091 (Abb. 5, Fig. 1), Original Kanz (Abb. 5, Fig. 2); ferner 
hinterlegt: SMF 44100, 44101, 44102, 44105, 44106, 44107. — Fundorte: Königsberg/ 
Ufr., Prappach, Zeil (einziges vorliegendes Exemplar SANDBERGERS), Sand, Oberschein- 
feld-West. — Fundschicht: Modiola-Bank, Mittlerer Keuper. 


. Beschreibung: Sehr variable Art mit gerundetem Wirbel, der in der } 
Aufsicht terminal liegt. SchloRrand kaum gebogen, geht mit einem 
schwachen Knick in den relativ mäßig gebogenen Hinterrand über. 
Ventralrand bei kleinen Stücken fast gerade, bei großen Exemplaren mäßig 
gebogen. Gut erhaltene Stücke zeigen eine breite Senke, die den Wirbel | 
hinten begrenzt und zur Mitte des Ventralrandes verläuft. Der Rücken, der 
die Siphonalteilung repräsentiert, ist schwach gebogen und verläuft durch 
den relativ stark dorsal gelegenen Wirbel auffallend diagonal. | 

Vergleich: Relativ kennzeichnend für die Art ist der flache Bogen des 1 
Hinterrandes, die relativ enge Biegung des posterodorsalen Randes und die 4 
Lage des Wirbels. Ähnliche Arten innerhalb der germanischen Trias sind vor | 
allem Modiolus (M.) minutus (GoLpruss 1838), der durch den stärker ventral — 
gelegenen Wirbel, den schärferen Kiel und die wohl insgesamt schlankere | 
Gestalt unterschieden ist, und alle als fragliche Synonyme aufgelisteten * 
Arten Lincxs, sofern sie nicht mit der beschriebenen Art identisch sind. Auf ° 
einzelne Taxa gesondert einzugehen ist wegen der teils mangelhaften 
Erhaltung der bei Linck (1968, 1972) abgebildeten Stücke und der nicht zu — 
ermittelnden Varianz wertlos. Auf Grund der Varianzbreite bei den Stücken 
aus der Modiola-Bank des Steigerwaldes sind jedenfalls Modiolus dorsocur- 
vatus Linck 1968, M. sandbergeri Linck 1972, M. sandbergeri latior Linck 
1972 und wahrscheinlich auch M. mediocarinatus Linck 1968 und M. stock- 
heimensis Linck 1972 als Synonyme von Modiolus (M.) transiens Linck 1968 
zu betrachten. Der Holotyp von M. (M.) transiens ist ein wohl leicht defor- 
miertes Exemplar der Art. Besser erhalten ist der Holotyp von M. (M.) 
dorsorectus, der mit den fränkischen Stücken mehr oder weniger völlig 
übereinstimmt. M. (M.) transiens beansprucht aber Zeilenpriorität. 

Bemerkungen: Die im einzelnen komplizierte Geschichte des Taxons 
hat bereits Linck (1972: 227) kurz umrissen. Ergänzend sei darauf hinge- 
wiesen, daß Modiolus subdimidiatus SANDBERGER 1890 als jüngeres 
Homonym zu Mytilus subdimidiatus D’ORBIGNY 1850 invalid ist. 

Der von ZELLER (1908) gewählte Neotyp (!) aus Württemberg ist stärker 
verdrückt und taxonomisch nicht sicher zu beurteilen. Die Darstellung in 
SCHMIDT (1928: Fig. 371) zeigt dasselbe Stück, ohne den etwas ausgebauchten 
Ventralrand zu entzerren. Linck (1972) wählte aus dem Locus typicus 
ZELLERS illegitimerweise einen neuen Typus und ein nomen novum, 
nachdem er in Würzburg kein Belegstück finden konnte. Tatsächlich existiert 
in der Sammlung des Würzburger Instituts wohl nur noch ein Exemplar, das 
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zudem als Mytilus subdimidiatus, Modiola-Bank, Marktzeulen b. 
Lichtenfels“ inventarisiert ist. Das Stück stammt wohl aus Zeil am Main, da 
beim angeführten heutigen Ort Marktzeuln kein Gipskeuper ausstreicht. 


Maße: Die Größe der vorliegenden Klappen schwankt in der Länge zwischen 1,2 
und 3,1 cm, in der Breite zwischen 0,7 und 1,3 cm, wobei größere Stücke meist quer 
komprimiert sind. Das Verhältnis von Länge zu Breite schwankt zwischen etwa 1,5 und 
2,3, wobei sich ein klarer Trend zur Reduktion des Wertes mit zunehmender Größe 
ablesen läßt. 


Modiolus (Sanda) n. subg. 
Typusart: M. (S.) semicircularis n. subg., n. sp. 


Derivatio nominis: Nach der Typuslokalität Sand benannt. 

Diagnose: Eine Untergattung von Modiolus mit folgenden besonderen 
Merkmalen: Schloßrand fast gerade, kurz und mit der Oro-Anal-Achse einen 
relativ großen Winkel einschließend. Schloßplatte relativ breit und von der 
übrigen Klappe durch eine Furche abgesetzt. 


Vergleich: Durch den relativ großen Winkel (60-70°) zwischen 
Schloßrand und der längsten (Oro-Anal-)Achse besitzen die Klappen eine 
auffallend breite, zungenförmige Gestalt. Der Schloßrand geht dazu bei der 
Typusart mit einem deutlichen Knick in den Hinterrand über. Zusätzlich 
unterscheidet sich Sanda von der Typusuntergattung auch durch die in der 
Aufsicht gut sichtbare Schloßplatte. 


Abb. 4. Modiolus (Sanda) semicircularis n. subg., n. sp. Rekonstruktion. 
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In der Form ist die rezente Modiolula Sacco 1898 ahnlich, die sich durch 
die schlecht abgesetzte Schloßplatte und, soweit sichtbar, durch die Striae am 
Schloßrand unterscheidet. 


Modiolus (Sanda) semicircularis n. subg., n. sp. 
Abb. 4; Abb. 5, Fig. 10-11 


Derivatio nominis: vom lat. semicircularis = halbkreisförmig, wegen des Um- 


risses der Klappen. | 
Holotyp: Das Exemplar aus Abb. 5, Fig. 10a-d. — Locus typicus: Sand am 
Main. — Stratum typicum: Modiola-Bank, Mittlerer Keuper. 


Abb. 5. 


Fig. 1-9. Modiolus (Modiolus) transiens (LINCK 1968) .........+-.+++es 00-0. 

1. Rechte Klappe; einziges Belegstiick aus der alten Würzburger Sammlung; Modiola- 
Bank, Zeil a. M.; x2. — Slg. Geol. = Pal. Inst. Würzburg, F 2091; inv. als , Mytilus 
subdimidiatus, Modiola-Bank, Marktzeulen bei Lichtenfels“. 

2. Rechte Klappe; Modiola-Bank, Fp. Königsberg; x2. — Original zu Kanz (1971: 
athe? Erg 2)% 

3. Rechte Klappe; Modiola-Bank, Fp. Sand; x3. — SMF 44090. 

4. Linke Klappe; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-West. — SMF 44091. 

a) Ventralansicht. — b) Seitenansicht; jeweils x3. 

5. Rechte Klappe; Modiola-Bank, Fp. Prappach; x3. — SMF 44092. 

6. Rechte Klappe; Modiola-Bank, Fp. Prappach; x2. — SMF 44093. 

7. Rechte Klappe, typisch verformt, mit starker dorsoventraler Komprimierung; 
Modiola-Bank, Fp. Sand; x2. — SMF 44094. 

8. Rechte Klappe; Modiola-Bank, Fp. Sand. — SMF 44095. 

a) Blick auf die Wirbelregion. — b) Seitenansicht. — c) Ventralansicht; jeweils x 3. 

9. Rechte Klappe; Modiola-Bank, Fp. Sand; x2. — SMF 44096. 


Fig. 10-11. Modiolus (Sanda) semicircularis 1. subesı 0 SpA 
10. Holotyp, rechte Klappe; Modiola-Bank, Fp. Sand. — SMF 44097. 
a) Blick auf die Wirbelregion (beachte die deutliche Schloßplatte). — b) Seitenan- 
sicht. — c) schräge Dorsalansicht. — d) schräge Ventralansicht; jeweils x3. 
11. Paratypoid, linke Klappe; Modiola-Bank, Fp. Sand; x2. — SMF 44098. 


Fig. 12-16. Cyzicus (Euestheria) minutus albertii (VoLrz 1835) .............. 

12. Rechte Klappe; Obere Myophorienschichten Fp. Kleinbardorf; x10. — SMF 
44099. 

13. Paratypoid, rechte Klappe; Original Reıgıes (1959, 1962); Unterer Lettenkeuper, 
Bohrung Staustufe Schweinfurt; x 10. — Sig. Geol.-Pal. Inst. Würzburg K 4. 

14. Paratypoid, rechte Klappe; Original Reısıes (1959, 1962); Unterer Lettenkeuper, 
Bohrung Staustufe Schweinfurt; x 10. — Sig. Geol.-Pal. Inst. Würzburg K 4. 

15. Paratypoid, linke Klappe; Original Reıgıes (1959, 1962); Unterer Lettenkeuper, 
Bohrung Staustufe Schweinfurt; x 10. — Sig. Geol.-Pal. Inst. Würzburg K 4. 

16. Neotyp, rechte Klappe; Original Reızıes (1959: Taf. 4, Fig. 1; 1962: Taf. 7, Fig. 7); 
Unterer Lettenkeuper, Bohrung Staustufe Schweinfurt; x 10. — Sig. Geol.-Pal. Inst. 
Würzburg K 4.. 
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Abb. 5. (Legende s. S. 282). 
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Vorliegendes Material: Drei sicher der Art zugehörige Stücke, mehrere taxono- 4) 
misch nicht exakt beurteilbare Exemplare; abgebildet: SMF 44097 (Abb. 5, Fig. 10 a-d) 9 
und 44098 (Abb. 5, Fig. 11); ferner hinterlegt: SMF 44103 und 44104. — Fundort und | 
-schicht: Alle topo- und stratotypisch. 


Diagnose und Vergleich: Siehe Untergattung (wegen Monotypie). | 


Beschreibung: Klappe breit modioliform. Wirbel gerundet, liegt in der ) 
Aufsicht fast terminal. Schloßrand schwach gebogen, kurz, geht mit einem i 
deutlichen Knick in den mäßig gebogenen Hinterrand über. Der Ventralrand § 
ist leicht gebogen und zeigt hinter dem Fußrand einen schwachen Sinus, der , 
auf der Klappenfläche in eine sehr schwache Senke übergeht, die wiederum } 
direkt zum Wirbel verläuft. Der Rücken über der Siphonalteilung ist jj 
schwach gebogen und trifft deutlich vor der Umbiegung von Ventral- zum 
Hinterrand auf den Ventralrand. Der Schloßrand schließt mit der Oro-Anal- } 
Achse einen Winkel von 60-70° ein (bei M. (Modiolus) normalerweise um | 
50-55°). Die Schloßplatte ist durch eine deutliche Furche abgetrennt und | 
relativ breit. Sie besitzt nach einem gut erhaltenen Stück keine Striae am | 
Schloßrand der Wirbelregion. 


Maße: Die drei sicheren Exemplare der Art schwanken in der Länge der Klappen A 
(längste Achse) zwischen 1,6 und 2,1 cm, in ihrer Breite zwischen 0,85 und 1,25 cm | 
und im Verhältnis Länge zu Breite zwischen 1,65 und 1,90. 


Stamm Arthropoda 
Überklasse Crustacea 
Klasse Branchiopoda Larkeııe 1817 
Ordnung Conchostraca Sars 1867 


Conchostraken gehören im Gipskeuper bei der allgemeinen Armut an 
gefundenen Resten zu den am häufigsten angeführten Fossilien. % 
Gerade für diesen stratigraphischen Bereich haben die Arbeiten von REIBLE 
(1959 u. 1962) und WARTH (1969) in den letzten Jahren wesentlich zur Berei- # 
cherung der Kenntnisse über diese Gruppe beigetragen. Denn hauptsächlich N 
die geringen Kenntnisse über Conchostraken haben in der Literatur dazu 
geführt, daß meist „Estherien“ des Gipskeupers in Erläuterungen zu Karten- # 
blättern generell mit dem Namen „Isaura laxitexta“ oder „Estheria minuta“W 
belegt wurden. Die allerdings offenbar bereits erkannte Formenvielfalt führte 
zu mehr oder weniger abenteuerlichen Abbildungen (vgl. z. B. Schmipr 
1928: Fig. 861; bei vielen kartierenden Geologen noch zur Bestimmung der 
Funde herangezogen). I 

Grundsätzlich ist zu bemerken, daß die obenangeführten Arbeiten zur 
Klärung der systematischen und taxonomischen Verhältnisse der Concho-% 
straken beigetragen haben. Für den Ungeübten ist allerdings die exakte | 
Bestimmung mittlerweile in der Regel nicht mehr möglich. Die Reste aus den 
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Sedimenten des Gipskeupers sind meist sehr schlecht erhalten, wobei nicht 


so sehr die häufig deutliche Deformation der Stücke das Hauptproblem 
| darstellt, sondern die Tatsache, daß in den dolomitsiltigen Bänken in den 


allermeisten Fällen der karbonatische Anteil der Schalen weggelöst ist und 
entweder nur die plattgedrückten organischen Häutchen oder gar nur der 
Skulptursteinkern überliefert sind. Dabei ging in der Regel die Skulptu- 
rierung der Intercostalflächen verloren, die entscheidend für eine genaue 
Bestimmung sein kann. In günstigen Fällen bleiben bei der Fossilisation an 
umgebogenen Vorder- und Hinterrändern unter Umständen Relikte der 
Skulptur erhalten; bei reinen Steinkernen wurden solche Informationen in 
keinem Fall beobachtet. Da dem Autor das von ReısL£ untersuchte Original- 


material zur Verfügung stand, konnte authentisch belegt werden, daß 
_ beispielsweise bei dem ausgezeichnet erhaltenen Stück ReısLes (1959, Taf. 4, 


Fig. 8 und 1962, Taf. 8, Fig. 4) mit einer sehr gut erhaltenen Schalenskulptur 
an den Stellen des Stückes, an denen die Schale abgesprungen ist, keinerlei 
Skulptur erhalten blieb. Besser sind Negative, die auch bei einiger Defor- 
mation noch Reste der Skulptur überliefern können. 

Bei nicht erhaltener Skulptur liefert eine Bestimmung mit Hilfe von 
Umriß und Größe des Carapax in der Regel keine eindeutige Information 


über das vorliegende Taxon: die allgemein üblich angegebenen Verhältnis- 
' zahlen von Hohe und Länge können nur ein Anhaltspunkt sein; nach stati- 


stischen Auswertungen darf man annehmen, daß bei normal erhaltenen 
Stücken, die auf Schichtflächen angereichert werden, etwa 30% der Werte 
außerhalb der von WarTH (1969) angegebenen Werte liegen dürften (Abb. 6). 
Die prozentuale Standardabweichung vom Mittelwert 


o= - 100 


des angegebenen Verhältnisses schwankt bei den untersuchten Faunen von 
€. (E.) minutus multicostatus n. ssp. zwischen den einzelnen Populationen 


von 13 bis 19%; supraspezifisch wurden Schwankungen zwischen 8 und 25 % 
errechnet. Als Beispiel für die extreme Varianzbreite der Klappenform sei auf 
das Exemplar in Abb. 7, Fig. 6 hingewiesen. 

Ebenso sind selbstverständlich die bloßen Längenangaben nicht als 
diagnostisches Merkmal zu benutzen. Selbst das größte Exemplar einer 
eingebetteten Population kann erheblich unter dem in der Literatur angege- 
benen Wert liegen. 

Die Beschreibung des vorliegenden Materials der Modiola-Bank wird als 
exemplarisch für die Erhaltung und Varianz der Conchostraken des 
Gipskeupers verstanden. Deshalb sind zum Vergleich Exemplare aus der d- 
Bank und den oberen Myophorienschichten behandelt. 
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Unterordnung Spinicaudata Linpner 1945 


Familie Cyzicidae Stessing 1910 
Cyzicus Aupouın 1837 


Typusart: Limnadia tetracera Krvnıckı 1830 


Cyzicus (Euestheria) Der£rer & Mazeran 1912 


Typusart: Posidonia minuta VON ZIETEN 1833 


Über die gültige Nomenklatur der Trias-Estherien besteht offenkundig | 
weiterhin große Unklarheit, obwohl sie von Tascu (in Treatise 1969: R151) | 
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Abb. 6. Diagramm der Längen-/Höhenverhältnisse bei den Klappen verschiedener 
Trias-Conchostraken und ihre Varianzbreite. Punkte = vorliegende Stücke von Cyzicus 
(E.) minutus multicostatus n. ssp., horizontal schraffiert = Exemplare von /saura m. 
minuta in Reise (1962, zum Teil nicht abgebildet), vertikal schraffiert = Exemplare 
von Estheria minuta in Jones (1862), schräg schraffiert = Exemplare von /saura m. 
albertii in REIBLE (1962, teilweise nicht abgebildet), gestrichelt = Exemplare von /saura 
laxitexta in ReIBLE (1962, teilweise nicht abgebildet). 
Fig. 6. Diagram of the height-length-ratios of various triassic conchostracans and their } 
varieties. Points = present material of Cyzicus (E.) minutus multicostatus n. ssp., I 
horizontally hatched = specimens of Isaura m. minuta in ReısıE (1962, partly not | 
figured), vertically hatched = specimens of Estheria minuta in Jones (1862), oblique 
hatched = specimens of Isaura m. albertii in Reısıe (1962, partly not figured), line- # 
dotted = specimens of Isaura laxitexta in Reise (1962, partly not figured). 
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eindeutig geklärt wurde. Estheria Ruppert 1837 ist ein jüngeres Homonym 
der Gattung Estheria RoBınzau-Desvoıpy 1830. Isaura Jory 1842 ist ein 


_ Jüngeres Synonym von Cyzicus Aupouin 1837. Für fossile Estherien begrün- 
_deten Dep£rer & Mazeran 1912 die valide Untergattung Euestheria inner- 


| 
| 
| 
I 
I 


halb der damals gebräuchlichen Gattung Estheria. Als Typusart wählten die 


Autoren FE. (Euestheria) minuta (Zieten 1833), womit der in den letzten 


Jahren häufiger benutzte Name Palaeestheria BARNARD 1929 ein Jüngeres 
Synonym von Euestheria und damit ebenfalls ungültig ist. 


Cyzicus (Euestheria) minutus (von ZiETEn 1833) 


Cyzicus (Euestheria) m. minutus (von ZiETEN 1833) 


* 1833 Posidonia minuta Goupruss spec. — ALBERTI, Monographie: 120. 
v 1959 Isaura minuta (VON ZIETEN 1833). — Reise, Conchostraken: 48-49, Taf. 3, 
Fig. 4-8, Abb. 12. 
v 1962 Isaura minuta (VON ZIETEN 1833). — Reıgıe, Conchostraken: 205-207, Taf. 7, 
Fig. 4-6, Abb. 11 (dort ältere Synonyme). 
1969 Palaeestheria minuta (ZiETEN 1833). — WARTH, Conchostraken: 134-136, Taf. 1, 
Fig. 1, 2, Abb. 7 (dort ältere Synonyme). 
1971 Isaura minuta minuta (v. ZIETEN, 1833). — GauL, Gres a Voltzia: 39-40, Taf. 
VII, Fig. 1, 2. 


ReısLe (1959: Taf. 3, Fig. 4) wählte einen Neotypus für die Typusunterart, 
der aus den Oberen Röttonen (Oberer Buntsandstein) stammte. Da aber das 
Originalmaterial ZıEetEens, wie WarTH (1969: 135-136) ausführt, sehr 
wahrscheinlich aus dem Unteren Keuper stammt, muß man den ersatzweise 
von WartH (1969: Taf. 1, Fig. 2) gewählten Neotypus als maßgebend 
betrachten. Allerdings ist auch bei dem Stück von REIBLE, entgegen der 
Meinung Wartus, kein Intercostalornament sichtbar. Die abgebildeten 
Exemplare REıpLes mit einem Intercostalornament von kleinen Polygonen 
stammen allesamt aus dem stratigraphischen Bereich vom oberen Haupt- 
muschelkalk bis zum unteren Lettenkeuper. Die einzelnen Polygone sind 
dabei deutlich kleiner als beispielsweise bei dem von Jones (1862: Taf. 1, Fig. 
30) abgebildeten Exemplar. Auch bei Einzelstücken aus dem höheren 
Lettenkeuper scheint die Größe der Polygone, soweit erkennbar, zu 
schwanken und könnte durchaus milieuabhängig sein. Bei einzelnen Stücken 
ist die Größe der Skulptur so stark reduziert, daß einzelne Körnchen kaum 
mehr zu erkennen sind und von den Sedimentpartikeln maskiert werden. Da 
ich im Augenblick keine diagnostischen Unterschiede zwischen den 
Exemplaren mit gut erkennbaren Polygonen in den Intercostalflächen und 
denjenigen mit nicht erkennbarem Intercostalornament sehe, bezeichne ich 
alle als C. (E.) minutus minutus. 


21 N. Jb. Geol. Paläont. Abh. Bd. 173 


288 Gerd Geyer 


Cyzicus (Euestheria) minutus multicostatus n. ssp. 


Abb. 7, Fig. 1-15 


Derivatio nominis: Von lat. multicostatus = vielrippig, wegen der verhältnis- 
mäßig großen Zahl von Wachstumsrippen auf dem Carapax. 

Locus typicus: Oberscheinfeld-Ost. — Stratum typicum: Modiola-Bank, 
Mittlerer Keuper. | 

Vorliegendes Material: Mehrere Dutzend Einzelklappen, zum Teil körperlich | 
erhalten, meist verschwemmt und plattgedriickt auf Schichtflachen; abgebildet: SMF 
44060 (Abb. 7, Fig. 1), 44061 (Abb. 7, Fig. 2), 44062 (Abb. 7, Fig. 3), 44063 (Abb. 7, Fig. 
4), 44064 (Abb. 7, Fig. 5), 44065 (Taf. II, Fig. 6), 44066 (Abb. 7, Fig. 7a, b), 44067 (Abb. f 
7, Fig. 8), 44068 (Abb. 7, Fig. 9), 44069 (Abb. 7, Fig. 10), 44070 (Abb. 7, Fig. 11), 44071 | 
(Abb. 7, Fig. 12a, b), 44072 (Abb. 7, Fig. 13 a,b), 44073 (Abb. 7, Fig. 14), 44074 (Abb. 7, 
Fig. 15); ferner hinterlegt: SMF 44085, 44086, 44087, 44088, 44098. — Fundorte: 
Oberscheinfeld-Ost, Oberscheinfeld-West. — Fundschicht: Nur stratotypisch. 


Diagnose: Eine Unterart von Cyzicus (E.) minutus mit folgenden beson- | 
deren Kennzeichen: Rippen meist nur schwach und sehr zahlreich (meist | 
weit über 20), mit unregelmäßigem Abstand; Umriß oviform/telliniform, 
Wirbel überragt den Dorsalrand meist deutlich. 


Beschreibung: Carapax von telliniformem Umriß, Dorsalrand mäßig 4 
bis kräftig gebogen. Wirbel klein, überragt den Dorsalrand in der Regel : 
deutlich. Konzentrische Rippen meist schwach ausgebildet, dicht gedrängt, 
in meist relativ unregelmäßigem Abstand aufeinander folgend; ihre Anzahl | 
schwankt bei dem vorliegenden Material zwischen etwa 20 und über 40. 
Intercostalornament nicht zu erkennen. 4 

Vergleich: Die neue Unterart unterscheidet sich von C. (E.) m. minutus | 
durch die schwächeren und zahlreicheren Rippen; sie stimmt darin und in ® 
der Größe besser mit C. (E.) fimbriatus (Wartu 1969) überein. Wie bei den 
meisten Stücken der Typusunterart ist aber eine Skulptur nicht erkennbar. | 
Die Erhaltung bei den Exemplaren aus den Steinmergelpartien der Modiola- } 
Bank ist aber sicher gut genug, um ausschließen zu können, daß das für C. 
(E.) fimbriatus charakteristische Intercostalornament aus radialen Netzleisten | 
vorhanden war. Gegenüber C. (E.) minutus albertii (VoLrz 1835) ist C. (E.) m. 
multicostatus durch den stärker gebogenen Dorsalrand, den rundlicheren ' 
Umriß und den meist zentraler liegenden Wirbel unterschieden. C. (E.) m. | 
brodieanus (Jones 1862) unterscheidet sich bereits durch die weitaus geringere 
Anzahl von Rippen (10-14) deutlich. 

Von den weiteren Arten der Untergattung stimmen C. (E.) yimenensis 
Wang 1974 und C. (E.) contractus Wang 1974 in ihrer Rippenzahl gut mit C. 
(E.) m. multicostatus überein. Bei beiden Arten sind allerdings die Rippen 
kräftiger und regelmäßiger angeordnet. C. (E.) yimenensis ist zudem nach 
dem Holotyp gedrungener, C. (E.) contractus (trotz der Deformation des 
Holotyps) etwas schlanker und hat einen näher am Vorderende liegenden 
Wirbel. Bei beiden Arten ist nichts über das Intercostalornament bekannt. 
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| Bemerkungen: Wie bei den von Reıpır (1959, 1962) bearbeiteten Stücken 
| lassen sich grob zwei morphologische Typen innerhalb der Populationen 
| unterscheiden, die auf Sexualdimorphismus beruhen dürften. Die analog zu 
Reise als Carapaces von Weibchen bezeichneten Exemplare haben einen 
| gedrungenen, oviformen Umriß (Verh. Breite zu Länge meist um 0,70), die 
| Carapaces von männlichen Exemplaren sind dagegen etwas stärker gestreckt 
| (Verh. Höhe zu Länge um 0,65) und besitzen einen im Verhältnis näher am 
‚ Vorderrand liegenden Wirbel. Die Weibchen überwiegen zahlenmäßig bei 
weitem, allerdings sind Größenunterschiede wohl nicht signifikant festzu- 
_ stellen. 
Die Abbildungen auf den Tafeln sollen daneben die große Varianzbreite 
| der Form dokumentieren, die nur zum geringen Teil auf Deformation und 
Milieuunterschiede des jeweiligen einbettenden Sedimentes zurückgeführt 
werden kann, wie Abb. 6 zeigt. Auch eine Änderung der Gestalt innerhalb 
der Ontogenese, also allometrisches Wachstum der Klappen, läßt sich nicht 
eindeutig nachweisen. 


Maße: Bei den vorliegenden Stücken schwankt die Länge zwischen 1,45 und 4,0 
mm, wobei 90% der Stücke zwischen 1,8 und 3,3 mm liegen. Die Höhen liegen 
_ zwischen 1,9 und 3,1 mm, davon 90% zwischen 1,3 und 2,4 mm. Das Verhältnis von 
| Höhe zu Länge liegt meist zwischen 0,65 und 0,75. 


| Cyzicus (Euestheria) minutus albertii (VoLrz 1835) 
Abb. 5, Fig. 12-16; Abb. 7, Fig. 19 


* 1835 Posidonia ? Albertii Nob. — Vourz, Gres bigarré: 7 Fußnote. 
1862 Estheria minuta var. Albertii — Jones, Fossil Estheriae: 52-53; Taf. 5, Fig. 9. 
? 1864 Posidonia Albertii VoLrz — ALBERTI, Trias: 192. 
v 1959 Isaura minuta albertii (Vortz 1835) — Rewie, Conchostraken: 50-52, Taf. 4, 
Fig. 1-2, Abb. 13, 14 (partim). 
v 1962 Isaura minuta albertii (VoLrz 1835) — Retire, Conchostraken: 207-208; 
| av, Wh, ia 7, los A, 


Vorliegendes Material: 8 Klappen aus den Myophorienschichten und die 
Stücke Reısıes (1959, 1962) abgebildet: GPIW K 4, (Abb. 5 Fig. 13-16, alle Stücke auf 
einem Stein; Neotypus Fig. 16), SMF 44099 (Abb. 5 Fig. 12), SMF 44078 (Abb. 7, Fig. 
19). — Fundorte: Kleinbardorf, Bohrung Staustufe Schweinfurt. — Fundschichten: 
Unterer Lettenkeuper, obere Myophorienschichten. 


Beschreibung: Carapax im Umriß oval, telliniform; Dorsalrand kurz 
bis mittellang, gebogen, Wirbel leicht supramarginal, an der Grenze zwischen 
mittlerem und vorderem Drittel liegend; mit sehr kräftigen konzentrischen 
Rippen, deren Zahl zwischen 10 und 14 schwankt; Intercostalornament 
kleine Polygone ??; einzelne radiale Streifen werden durch die Erhaltung 
wohl vorgetäuscht. 

Bemerkungen: WARTH (1969) betrachtet Cyzicus (Euestheria) minutus 
albertii als Synonym von C. (E.) m. minutus, und zwar der Formen des 
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Lettenkeupers. Tatsächlich ist die Unterscheidung auf Grund der von REIBLE 
(1959, 1962) angegebenen Diagnose als Unterart unhaltbar, da das Typus- 
material aus Schweinfurt seitlich komprimiert ist, wodurch eine etwas 
größere Länge vorgetäuscht wird. Gleichermaßen wird damit der Dorsalrand | 
stark begradigt. Andererseits unterscheiden sich die vorliegenden Stücke und 
das Material Reısızs aus dem Lettenkeuper Schweinfurt und Würzburg | 
durch ihre gröbere Skulptur und die im Durchschnitt wenigeren Rippen von } 


Abb. 7. 


ig. 1-15. Cyzicus (Euestheria) minutus multicostatus nD. ssp. ..---.--------- 

1. Paratypoid, bash Klappe, Latexabgu&; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-West; x 
10. — SMF 44060. 

2. Paratypoid rechte Klappe, d, Latexabguß; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-Ost; 
x10. — SMF 44061. 

3. Paratypoid, flachgedrückte rechte Klappe; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-Ost; 

10. — SMF 44062. 

4 Pieris linke Klappe, 6; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-Ost; x 10. — SMF 
44063. 

3. Paratypoid, linke Klappe, Latexabgu&; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld West; 
x10. — SMF 44064. 

6. eae a links eine abnorm kurze rechte Klappe, Latexabguß; Modiola- Bank, 
Oberscheinfeld-Ost; x10. — SMF 44065. 

F eae rechte Klappe; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-Ost. — SMF 44066. 

a) Aufsicht. — b) Dorsalansicht mit Wirbel; jeweils x 10. 

8. Paratypoid, rechte Klappe; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-Ost; x 10. — SMF | 
44087. 

9. Paratypoid, dolomitisierte Schalenreste; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-Ost; 
etwa x15. — SMF 44068. 

10. Paratypoid, linke Klappe; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-Ost; x 10. — SMF | 
44069. 

11. Paratypoid, rechte Klappe, Innenseite; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-Ost; x 
10. — SMF 44070. 

12. Paratypoid, linke Klappe; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-Ost. — SMF 44071. 
a) Aufsicht. — b) Dorsalansicht mit Wirbel; jeweils x 10. 

13. Holotyp, rechte Klappe; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-Ost. — SMF 44072. | 
a) Aufsicht. — b) Dorsalansicht mit Wirbel; jeweils x 10. 

14. Paratypoid, rechte Klappe, d; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-Ost; x 10.— SMF | 


GB 


res 
IE 
a 


aratypoıd, rechte Klappe: Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-Ost; x 10. — SME 


s. 16-18. Cyzicus (Euestheria) ci. fimbriatus (WartH 1969) ............-.. 

io. Zweiklappiges Exemplar, dorsoventral stark abgeflacht; Dorsalansicht; Modiola- 
Bank, Fp. Handthal; x10. — SMF 44075. 

17. Rechte Klappe; Modiola-Bank, Fp. Handthal; x 10. — SMF 44076. 


18. Linke Klappe, deformiert; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-Ost; x 10. — SMF - 
44077. 
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Fig. 19. Cyzicus (Euestheria) minutus albertii (VoLrz 1835) ................. 
19. Rechte Klappe; Obere Myophorienschichten; Fp. Kleinbardorf; x 10. — SMF 
44078. 


Abb. 7 (Legende s. S. 290). 
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den typischen C. (E.) m. minutus-Klappen, so daß man sie als differente 
Form abtrennen sollte. | 

Gegenüber den Stücken aus dem Lettenkeuper scheinen die Rippen sogar | 
noch etwas gröber ausgebildet und die Größe etwas variabler zu sein, was 
allerdings auch am Erhaltungszustand liegen kann. Es wurde nirgends eine 
Rippenzahl über 14 beobachtet, während der Durchschnitt bei den Stücken 
aus dem Lettenkeuper zwischen 12 und 14 schwankt und diesen Wert auch 
überschreiten kann. Zum Problem der Synonymie und der Autorenurhe- 
berschaft vergleiche WartH (1969: 133-136). 

Erhaltung: Die Stücke aus Kleinbardorf liegen als Steinkerne mit # 
verhältnismäßig geringer Deformation vor. Ein Intercostalornament ist nicht 
zu beobachten. Dabei kann nach Meinung des Verfassers das Argument ff 
WARTHs, die Stücke ReıpgLes aus dem Buntsandstein von C. (E.) minutus 
minutus unterschieden sich bereits durch das Fehlen eines Ornaments 
deutlich, nicht akzeptiert werden. Nach dem Studium des ReiBLeschen Origi- 
nalmaterials läßt sich feststellen, daß einzelne Stücke aus den gleichen | 
Horizonten je nach Erhaltungszustand ein deutliches bis fehlendes 
Ornament aufweisen. 

Die Kleinbardorfer Fauna ist nicht stark an eine Schichtfläche mit 
schwacher Sedimentation gebunden, sondern scheint auch ungeregelt in ein 
rasch abgelagertes Sediment geraten zu sein. 

Eine Begleitfauna fehlt. 


Maße: Länge des Carapax von 1,6 bis 4,5 mm, Höhe von 1,2 bis 3,3 mm, das 
Verhältnis Länge zu Höhe schwankt zwischen 1,3 und 1,7. 


Cyzicus (Euestheria) cf. fimbriatus (WartH 1969) 
Abb. 7, Fig. 16-18 


Vorliegendes Material: Etwa 35 Klappen; abgebildet: SMF 44075 (Abb. 7, Fig. 
16), 44076 (Abb. 7, Fig. 17), 44077 (Abb. 7, Fig. 18). — Fundorte: Handthal, 
Oberscheinfeld-Ost. — Fundschicht: Modiola-Bank, Mittlerer Keuper. 


Beschreibung: Carapax von telliniformem Umriß; Dorsalrand relativ 
stark gebogen. Wirbel klein, marginal, liegt im vorderen Drittel des Dorsal- 
randes. Konzentrische Rippen mittelkräftig und meist relativ dicht. Inter- 
costalornament wegen der schlechten Erhaltung nur bei einem Exemplar aus 
Oberscheinfeld als schwache Striae angedeutet. 

Bemerkungen: Eine sichere Bestimmung ist auf Grund der mangel- 
haften Erhaltung nicht möglich. Die erkennbaren Merkmale wie Größe, 
Umriß und Skulptur stimmen recht gut mit C. (E.) fimbriatus (WarTH 1969) 
überein. Die in Oberscheinfeld in denselben Schichten vorkommende C. 
(E.) minutus multicostatus n. ssp. besitzt schwächere und dichtere Rippen. 

Zur Stratinomie: Die vorliegenden Stücke stammen zum allergrößten 
Teil aus Handthal, wo sie als dichtes Pflaster die Schichtflächen der schief- 
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rigen Pelite bis Schluffsteine bedecken. Alle Exemplare sind dort stark 
abgeplattet und etwas eingeregelt. Es handelt sich also um verdriftete 
Ansammlungen. Abb 7, Fig. 17 zeigt ein zweiklappiges Exemplar, das mit 
der Dorsalseite nach oben eingebettet wurde und damit dorsoventral kompri- 
miert ist. 


Maße: Die Längen der Stücke liegen meist zwischen 2 und 2,6 mm, die Höhen 
zwischen 1,5 und 2 mm. Das Verhältnis von Höhe zu Länge schwankt zwischen 0,65 
und 0,75. 


Crustaceorum g. et sp. incert. 
Abb. 8, Fig. 1 


Vorliegendes Material: Zwei Reste des Carapax, SMF 44079 (Abb. 8, Fig. 1) 
und SMF 44084. — Fundort: Sand a. M. — Fundschicht: Modiola-Bank, Mittlerer 
Keuper. 


Beschreibung: Beide Fragmente bestehen aus dunkler organischer 
Substanz, die auf einen versteiften Chitinpanzer schließen läßt. Beide tragen 
auf der Oberseite relativ ungleichmäßig verteilte ringförmige Warzen von 
etwa 50-80 u Durchmesser. Das größere der beiden Stücke zeigt zusätzlich 
an einem Seitenrand in einzelne kurze Leistchen aufgelöste Rippen, ähnlich 
den Terrassenlinien bei den Trilobita. Die Form dieses größeren der beiden 
Reste ist ungleichmäßig rhombisch. Ein ursprünglich noch vorhandenes 
rippenartiges Skulpturelement ist abgebrochen, wodurch auf der Unterseite 
ehemals vorhandene Rippen auf dem Steinkern sichtbar werden. 

Vergleich: Das Material, aus dem die beiden Reste aufgebaut sind, und 
die Art der Ornamentierung lassen zweifelsfrei Arthropodenreste diagnosti- 
zieren. Größe und Form der Fragmente, ebenso wie Faziesverhältnisse, lassen 
am ehesten Reste von Malacostraca vermuten. 


Stamm Chordata 


Unterstamm Vertebrata L. 


Vertebratenreste sind in den verschiedenen Sedimenttypen der Modiola- 
Bank relativ häufig. Es handelt sich aber bei den gefundenen Stücken stets 
um disartikulierte Reste, zum Teil auch nur Fragmente, die meist nicht auf 
Schichtflächen angereichert sind. Knochen- und Schuppenreste sind zudem 
häufig in situ zerbrochen und können nur schwer konserviert werden. Das 
bei Karbonaten erfolgreiche Lösungsverfahren mit Hilfe von Ameisensäure 
versagt bei den Sedimenten der Modiola-Bank ebenso wie das Sprengen mit 
Wasserstoffperoxid, so daß die vorliegende Zahl von Vertebratenresten dem 
tatsächlichen Anteil an der Gesamtfauna nicht gerecht wird. 

Ein Teil der Vertebratenreste sind problematische Einzelfunde, die 
taxonomisch nicht angesprochen werden können und für vergleichende 
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Studien meist wertlos sind. Als Beispiel ist hier nur das Stiick in Abb. 8, 
Fig. 4 abgebildet. Haufiger auftretende Reste sind im folgenden grundsatzlich 
in offener Nomenklatur behandelt, da die Benennung von Fragmenten eines 
so variablen Gesamtorganismus, wie er bei Vertebraten die Regel ist, generell 
als problematisch gelten muf. 


Klasse Osteichthyes 
Unterklasse Actinopterygii 


Uberordung Chondrostei 
Saurichthys cf. „acuminatus AcGassiz* 


Abb. 8, Fig. 2-3. Vorliegendes Material: Ein isolierter Schmelzkegel, mehrere 


zugeordnete Ganoidschuppen; abgebildet: SMF-P 7322 (Abb. 8, Fig. 2) und SMF-P # 


7323 (Abb. 8, Fig. 3). — Fundorte: Sand, Oberscheinfeld-Ost. — Fundschicht: 
Modiola-Bank, Mittlerer Keuper. 


Beschreibung: Ein isolierter, vollkommen drehrunder Schmelzkegel 
(Krone) eines Zahns. Nahe der Basis sind schwache Längsriefen erkennbar, | 
sonst ist die Oberfläche glatt. Die Schuppen sind rhombisch und besitzen | 
eine schwache Wellung auf der Ganoinschicht. Auf der Innenseite ist eine 
kräftige barrenförmige Erhebung zu erkennen. 

Bemerkungen und Vergleich: Die Ganoidschuppen werden dem 


sicher zur Gattung Saurichthys gehörigen Zahnrest auf Grund des Auftretens |f 


der verschiedenen Schuppentypen zugeordnet. WINKLER (1880) erwähnt aus 
dem Gipskeuper Saurichthys annulatus WINKLER 1880, der nach den Abbil- 
dungen nicht mit den vorliegenden Stücken zu einer identischen Art 
gehören dürfte, weil jeweils eine deutliche Streifung der Schmelzkegel und 
an deren Basis eine ringförmige Erweiterung zu sehen ist. 

Eine genaue Zuordnung zu einer der vielen bekannten Saurichthys- | 
„Arten“ verbietet sich aber ohnehin, weil die Form der Zähne je nach der 
topographischen Lage im Fischmaul starken Schwankungen unterworfen ist. 


g. et sp. A 
Abb. 8, Fig. 12-18 


1880 Tetragonolepis triasicus (part.). — WINKLER, Restes de poissons: 137-141, Taf. III, 
Fig. 37, 39, 40. 
1928 Colobodus frequens (part). — Scumipt, Lebewelt der Trias: Fig. 1022f, g. 


Vorliegendes Material: 2-3 Dutzend meist stark zerbrochener Schuppen; 
abgebildet: SMF-P 7315 (Abb. 8, Fig. 12), 7316 (Abb. 8, Fig. 13), 7317 (Abb. 8, Fig. 14), 
7318 (Abb. 8, Fig. 15), 7319 (Abb. 8, Fig. 16), 7320 (Abb. 8, Fig. 17), 7321 (Abb. 8, Fig. 
18), ferner hinterlegt: SMF-P 7332, 7335, 7337. — Fundorte: Oberscheinfeld-Ost, 
Oberscheinfeld-West, Sand. — Fundschicht: Modiola-Bank, Mittlerer Keuper. 
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Beschreibung: Gestreckt rhomboidale Ganoidschuppen ohne jede 
Skulptur auf der Außenseite. Das Hinterende ist entweder leicht geschwänzt 


und stark ausgezogen oder aber läuft in zwei mehr oder minder lange und 


kräftige Stacheln aus. Die Stacheln besitzen jeweils eine größere Dicke als 
die Schuppe am Vorderrand. Die Verdickung setzt sich etwas auf die 


Oberfläche des zentralen Schuppenteils fort. 


Vergleich: Zum gleichen Taxon sind sicherlich die Stücke von „letrago- 
nolepis triasicus WINKLER 1880“ zu zählen, die WINKLER aus den Estherien- 
schichten des Gipskeupers von Ipsheim (Bl. Bad Windsheim) beschreibt. 
Diese Art wurde von Dames (1888) in die Synonymie seines neu begrün- 
deten Colobodus frequens verwiesen, der aber ebenfalls nicht signifikant 
beschrieben ist und zudem im Laufe der Zeit durch unsichere Zuordnungen 
von sehr verschiedenen Schuppentypen verwässert wurde (vgl. z. B. SCHMIDT 
1928: 363 f.). Die vorliegenden Schuppen unterscheiden sich jedenfalls 
relativ stark von den üblichen Colobodus-Schuppen. Da außerdem von 
diesem Typ bisher offenbar nur disartikulierte Reste bekannt geworden sind, 
muß die Gattungszugehörigkeit offen bleiben. 


g. etsp. B 
Abb. 8, Fig. 5 


Vorliegendes Material: Etwa ein halbes Dutzend Schuppen; abgebildet: SMF-P 
7325 (Abb. 8, Fig. 5); ferner hinterlegt: SMF-P 7333, 7338. — Fundorte: Oberschein- 
feld-West, Oberscheinfeld-Ost, Sand. — Fundschicht: Modiola-Bank, Mittlerer 
Keuper. 


Beschreibung: Gerundet rechteckige Ganoidschuppen ohne Skulptur 
auf der Außenseite. Die Schuppen sind im Verhältnis zu ihrer Fläche relativ 
dünn und wirken insgesamt tafelig, weil auch zum Rand hin kaum eine 
Wölbung zu bemerken ist. 

Vergleich: Dem Autor ist kein exakt vergleichbarer Schuppentyp 
bekannt. Ähnliche Form besitzen zum Teil Schuppen von Vertretern der 
Gattung Dollopterus Aseı, die sich aber durch die Dicke und zumindest eine 
angedeutete Kerbung am Hinterrand unterscheiden. 

WINKLER (1880) beschreibt eine Schuppe aus den Estherienschichten des 
Gipskeupers von Ipsheim (Taf. VIII, Fig. 38), die möglicherweise zum selben 
Taxon gehören könnte, aber in der Abbildung stärker rhombisch dargestellt 
1st. 


Colobodus sp. aff. „maximus QUENSTEDT“ 


Abb. 8, Fig. 6 


Vorliegendes Material: Zwei Schmelzkegel von Pflasterzähnen; abgebildet: 
SME-P 7326 (Abb. 8, Fig. 6). — Fundort: Oberscheinfeld-Ost. — Fundschicht: 
Modiola-Bank, Mittlerer Keuper. 
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Beschreibung: Breite und flache Pflasterzähne mit einer mittelgrofen,§ 
pfriemenformigen Erhebung in der Mitte. Die Schmelzkappe ist im basalen 
Teil deutlich gestreift und besitzt um die Spitze flache und kleine Gruben.§ 

Bemerkungen: Der Zahntyp tritt bereits im Muschelkalk verhältnis- h 
mäßig häufig auf und dürfte ein Grundtyp der Pflasterzähne in der Mitte des! | 
Gebisses bei mehreren Colobodus-Arten sein. Eine genauere Zuordnung ver-} 


bietet sich deshalb. 


Abb. 8. 


Fig. 1. Crustaceorum g. et sp. incert. 
1. Carapax-Rest, Mittelteil nur als Steinkern erhalten, rechts unten Struktur der 
Schale erkennbar; beachte die ringförmigen Warzen und die Leistchen am rechten 
Rand; Modiola-Bank, Fp. Sand; x12. — SMF 44079. 

Fig. 2-3. Saurichthys ci. „acuminatus, NGASSIZ; re i 
. Schuppe, Innenseite; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-Ost; x 10. — SMF-P 7322.8 
3. Schmelzkegel; Modiola-Bank, Fp. Sand; x14. — SMF-P 7323. i 


Fig., 4. g. et sp. incert. cn... ee frien tenene everett ee 
4. Unbestimmter Schuppenrest; Modiola-Bank, Fp. Sand; x4. — SMF-P 7324. 


Fig..3..,g.J et: spice. Bas aa air Mess re Te Se eee 
5. Ganoidschuppe, Außenseite; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-West; x 10. 
SMF-P 7325. 


Fig. 6: (Golobodus sp. art. maximus (QUENSTED To teeta ete 
6. Schmelzkegel, Schragansicht; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-Ost; x 20. — SMF-N 
1 SAY. : 


Fig. 7-11. Colobodus 2 sp. ernennt aye tele tea e } 
7. Ganoidschuppe, Außenseite; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-Ost; x 10. — SMF- 

P 7327. | 

8. Ganoidschuppe, Aufenseite; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-West; x 10. = | 

SMF-P 7328. 

9. Ganoidschuppe, Außenseite; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-Ost; x 10. — SMF-} 

P 7329. | 

. . . ' } 

10. Ganoidschuppe, Außenseite; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-Ost; x 10. — SME-N 

27380. 

11. Ganoidschuppe, Außenseite; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-West; x 10. = 
SMF-P 7331. | 

il 

Figs 12-18. g.etosp A incre? Gx u rer eee ee ee | 

12. Ganoidschuppe, Außenseite; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-Ost; x 5. — Se 

73115: ‚| 

13. Ganoidschuppe, Innenseite, Latexabguß; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-West; : 

x5. — SME-P 7316. N 

14. Ganoidschuppe, Außenseite, Latexabguß; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-Ost; y 

x5. — SMF-P 7317. 
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Abb. 8 (Legende s.S. 296/298) 
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Colobodus ? sp. 


Abb. 8, Fig. 7-11 
Vorliegendes Material: Ein halbes Dutzend mehr oder weniger vollstandige | 
Schuppen und einige kleinere Fragmente; abgebildet: SMF-P 7327 (Abb. 8, Fig. 7), | 
7328 (Abb. 8, Fig. 8), 7329 (Abb. 8, Fig. 9), 7330 (Abb. 8, Fig. 10), 7331 (Abb. 8, Fig. 
11); ferner hinterlegt: SMF-P 7336. — Fundorte: Oberscheinfeld-Ost und -West. —; 


Fundschicht: Modiola-Bank, Mittlerer Keuper. 


| 
I 


N 
I 


Beschreibung: Rhombische Ganoidschuppen. Die Oberseite ist mit 
10-14 Schmelzrippen besetzt, die sich einander an Vorder- und Hinterende , 
nähern und zum Teil einfach verzweigt sind oder zusammenlaufen. Das l 
Hinterende ist in bis zu 6 leicht gebogene und kurze Stacheln ausgezogen, : 
die gegeniiber dem Zentralteil nicht verdickt sind. if 

Vergleich: Der Schuppentyp ähnelt dem verschiedener Colobodus- 
Arten, wobei Unterschiede in der Ornamentierung der Ganoinschicht und | 
der Länge und Dicke der Stacheln bestehen. Bei den bekannten und sicheren | 
Colobodus-Arten scheint nämlich bei einer Bestachelung am Hinterende die | 
maximale Reliefierung ebenfalls jeweils in diesem Bereich zu liegen. Eine 
zusätzliche Ornamentierung der Außenseite fehlt dann. „Semionotus“ | 
serratus Fraas 1861 besitzt ähnliche Schuppen. Nach den Abbildungen ist | 


aber ein exakter Vergleich nicht möglich. 


15. Ganoidschuppe, Innenseite, Latexabguß; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-Ost; 4 
X 5. — SMF-P 7318. | 
16. Ganoidschuppe, Außenseite; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-Ost; x 5. — SMF-P % 
7319. : 
17. Ganoidschuppe, Außenseite, Latexabguß; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld- | 
West; x5. — SMF-P 7320. | 
18. Ganoidschuppe, Außenseite; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-Ost; x 10. — SMF- % 
1D WHI. 


Pig: 19. Cyeadites\ 2 spe u. vate ie tes hace eae SE een | 
19. Einzelblättchen, Latexabguß, Oberseite; Modiola-Bank, Fp. Sand; x 3. — Sig. Geol. } 
— Pal. Inst. Würzburg. 


Fig. 20-222. Ichnog. et ichnosp. ıncert, re eer eee 

20. Holotyp, Ring gröberen Sediments um einen Zentralkanal; die konzentrische | 
Kreise außerhalb des hellen Walls sind sedimentbedingte Entlastungsfiguren; 4 
Modiola- Bank, Fp. Oberscheinfeld-Ost; x3. — SMF 44080. ; 

21. Paratypoide, zum Teil mit Gipstapeten; Modiola-Bank, Fp. Oberscheinfeld-Ost; x 
2. — SMF 44081. 

22. Paratypoid, gröberes Sediment des Walls freiprapariert; Modiola-Bank, Fp. Sand; if 
x2. — SMF 44082. 

Fig. 23. Anschliff der Modiola-Bank senkrecht zur Schichtung. Vgl. Text S. 275; beachte 
den schräg eingebetteten Plastiklast links über der Bildmitte und die ausge- § 


waschene Dolosiltit-Lage über dem turbulent geschichteten Tonsteinpaket in der 
Bildmitte. 
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Spurenfossilien 


| ichnog. et ichnosp. incert. 


Abb. 8, Fig. 20-22; Abb. 9 


Vorliegendes Material: Etwa 30 Exemplare, meist in größerer Anzahl auf 
jeinigen Gesteinsplatten; abgebildet: SMF 44080 (Abb. 8, Fig. 20), 44081 (Abb. 8, Fig. 
21), 44082 (Abb. 8, Fig. 22); ferner hinterlegt: SMF 44083. — Fundorte: Oberschein- 
feld-Ost, Sand, Krettenbach. — Fundschichten: Modiola-Bank, c-Bank THürachs. 


_ Beschreibung: Ringförmiger Wall auf der Schichtfläche um einen 
senkrecht zur Schichtung angelegten röhrenförmigen Zentralkanal. Der Wall 
"besteht aus gröberem Sediment als die Umgebung und geht lateral bei 
‚allmählicher Korngrößenreduktion in das umgebende Sediment über. Im 
‚Schnitt sind mehrere Lagen erkennbar, die wohl belegen, daß die Röhre 
längere Zeit bewohnt war (Abb. 9). 


Abb. 9. Ichnog. et ichnosp. incert.; schematisches Blockdiagramm. Im Schnitt ist die 
\Korngrößenverteilung innerhalb des Substrates angedeutet (Korngrößen stark 
übertrieben). 

Fig. 9. Ichnog. et ichnosp. incert.; schematic blockdiagram. The section shows the 
distribution of the grain sizes len the substrate (grain sizes exaggerated). 

| 
Vergleich: Die vorliegenden Stücke gehören in pelitischen Sedimenten 
des Mittleren Keupers zu den häufigsten Spuren. Ein gültiger Name fehlt 
allerdings bisher; dagegen wird aus dem gleichen stratigraphischen Niveau 
häufiger Laevicyclus erwähnt. Laevicyclus ist tatsächlich zum Teil sehr 
ähnlich, besitzt aber typischenfalls mehrere konzentrisch angeordnete 
Wülste um den Zentralkanal, während bei den beschriebenen Exemplaren 
stets nur ein Wall beobachtet wurde. 

Cylindricum Linck 1949 ist zwar aus einem ähnlichen stratigraphischen 
Bereich beschrieben und als einfache senkrechte Röhren im Prinzip leicht 
verwechselbar mit den vorliegenden Stücken, unterscheidet sich aber durch 
das obligatorisch kumulative Auftreten der Wohnröhren und ist zudem wohl 
stets an gröberes Substrat gebunden. Über die Ausbildung an der Sediment- 
oberfläche ist nichts bekannt geworden. 

Mammillichnis aggeris CHAMBERLAIN 1971 repräsentiert ein Ichnogenus, 
das zwar in der äußeren Morphologie den beschriebenen Stücken als halb- 
kugelige Warzen mit einem Zentralkanal entfernt ähnelt (vgl. Crimes et al. 
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1981: Taf. 4, Fig. 10), aber auch in der fakultativen Interpretation als 
Wohnbau (CHAMBERLAIN 1971: Abb. 71) an der Sedimentoberfläche ein 
FreR- oder Exkretionsmuster zeigt, das bei der vorliegenden Spur fehlt. | 
Darüberhinaus ist auch Mammillichnis an arenitisches Substrat gebunden. 
Zur Genese: Auf Grund der Korngrößenverteilung um den Zentral- 
kanal ist anzunehmen, daß es sich bei der beschriebenen Spur um einen 
Wohnbau handelt. Das gröbere Sediment dürfte vom erzeugenden 
Organismus aus geringer Tiefe zur Sedimentoberfläche transportiert worden | 
sein. Die Mächtigkeit des Walls und die Tiefenlage der untersten Wallsedi- }}- 
mentlage im Querschnitt machen ein längeres Bewohnen der Röhre 
wahrscheinlich. Eine von Scumipt (1934) für Laevicyclus angenommene 
anorganische Entstehung durch Gasexhalationen ist für die vorliegende Spur 
auszuschließen. Gleichfalls unwahrscheinlich ist die Genese als Schleifspuren | 
von Tentakeln Scolecolepis-ähnlicher Organismen als Bewohner der Röhren | 
(vgl. SEILACHER 1953). 


Literatur 


ALBERTI, F. v. (1834): Beitrag zu einer Monographie des bunten Sandsteins, Muschel- | 
kalks und Keupers, und die Verbindung dieser Gebilde zu einer Formation. — 366 
S., 2 Taf.; Stuttgart (Cotta). 

—,— (1844): Ueberblick über die Trias, mit Berücksichtigung ihres Vorkommens in den 
Alpen. — 353 S., Taf. I-III; Stuttgart (Cotta). 

CHAMBERLAIN, C. K. (1971): Morphology and ethology of trace fossils from the 
Ouachita Mountains, southeast Oklahoma. — J. Paleont., 45 (2): 212-246, 8 Abb., 
Taf. 29-32; Tulsa, Okla. 

Crimes, P., GOLDRING, R., Homewoop, P., van STUJVENBERG, J. & WINKLER, W. (1981): 
Trace fossil assemblage of deep-sea fan deposits, Gurnigel and Schlieren flysch 
(Cretaceous-Eocene), Switzerland. — Eclogae geol. Helv., 74 (3): 953-995, 13 Abb., 
Saber 4 late mibasele 

Dames, W. (1888): Die Ganoiden des deutschen Muschelkalkes. — Palaeontol. Abh., IV # 
(2): 133-179, Taf. I-VI, VIa; Berlin. | 

DEPERET, CH. & MAZERAN, P. (1912): Les Estheria du Permien d’Autun. — Soc. Hist. % 
Natur. Autun, Bull., 25: 165-173, Abb. 1-4, Taf. 5; Autun. 

EMMERT, U. (1969): Erläuterungen zur Geologischen Karte von Bayern 1:25 000, Blatt 
Nr. 6428 Bad Windsheim. — 172 S., 31 Abb., 6 Tab.; München. 

Fraas, O. (1861): Uber Semionotus und einige Keuperconchylien. — Jh. Ver. vaterl. 
Naturkde. Württemberg, 17: 81-101, Taf. I; Stuttgart. 

Gat, J.-C. (1971): Faunes et paysage du gres ä Voltzia du Nord des Vosges. Essai 
paléoécologique sur le Buntsandstein supérieur. — Mém. Serv. Carte géol. Als. 
Lorr., 34: 318 S, 39 Abb. Tab. IXX, Taf. IXXxVL, Anhe IE: Straßburg. 

Goxpruss, G. A. (1833-1840): Petrefacta Germaniae tam ea, etc. Abbildungen und 
Beschreibungen der Petrefacten Deutschlands und der angrenzenden Länder unter | 
Mitwirkung des Herrn Grafen zu Miinster, Pars II. — Lieferung 4: 1-68, Taf. 72-96 
(1833), Lief. 5: 69-140, Taf. 97-121 (1836), Lief. 6: 141-224, Taf. 122-146 (1837), 
Lief. 7: 225-312, Taf. 147-165 (1840); Diisseldorf (Arnz & Co.). 

Jones, T. R. (1862): A monograph of the fossil Estheriae. — 134 S., 9 Abb., Taf. I-V; 
London (Paleontographical Soc.). 


Die Fossilien der Modiola-Bank Frankens 301 


IKanz, W. (1971): Geologische Kartierung mit lithostratigraphischen Untersuchungen in 

den Estherienschichten (Keuper) auf Blatt 5829 (Hofheim i. Ufr.) und Blatt 5929 

(Haßfurt). — Dipl.-Arb. Univ. Kiel: 47 S., 16 Abb., 1 Tab., 4 Taf.; Kiel (unveröff.). 

15, (1983): Zur Stratigraphie und Lithologie der Estherienschichten des Mittleren 

Keupers in Hassbergen und Steigerwald. — Weltenburger Ak., Erwin Rutte- 

Festschr.: 105-120, 4 Abb., 1 Tab.; Kelheim/Weltenburg. 

ILincx, O. (1949): Lebensspuren aus dem Schilfsandstein (Mittl. Keuper km 2) NW- 

Württembergs und ihre Bedeutung für die Bildungsgeschichte der Stufe. — Jh. Ver. 

vaterl. Naturkde. Württemberg, 97-191 (1941-1945): 1-100, 5 Abb., 8 Taf,; 

Stuttgart. 

1, (1961): Lebensspuren niederer Tiere (Evertebraten) aus dem Stubensandstein 

(Trias, Mittl. Keuper 4), verglichen mit anderen Ichnocoenosen des Keupers. — 

Stuttgarter Beitr. Naturkde., 66: 20 S., 5 Taf.; Stuttgart. 

=, (1968): Die marine Muschelfauna des Schilfsandsteins von Eberstadt, 

Württemberg, (Trias, Karn, Mittl. Keuper 2) und deren Bedeutung. — Jh. Ver. 

vaterl. Naturkde. Württemberg, 123: 69-133, 1 Abb., 4 Taf.; Stuttgart. 

—,— (1972): Die marine Fauna des süddeutschen Oberen Gipskeupers, insbesondere 

der sogenannten Anatinenbank (Trias, Karn, Mittl. Keuper, km;) und deren 

Bedeutung — Evertebraten I. — Jh. geol. Landesamt Baden-Württemberg, 14: 145- 

253, 4 Abb., Taf. 8-13; Freiburg. 

‚Nies, F. (1868): Beitraege zur Kenntnis des Keupers am Steigerwald. — IV + 133 S., 
Anh.; Würzburg (Staudingersche Buchhdlg.). 

Reise, P. (1959): Conchostraken (Branchiopoda, Crustacea) aus der Germanischen 
Trias, insbesondere von Unterfranken. — Diss. Univ. Würzburg: 102 S., 28 Abb., 7 
Taf.; Würzburg (unveröff.). 

'—,— (1962): Die Conchostraken (Branchiopoda, Crustacea) der Germanischen Trias. — 
N. Jb. Geol. Paläontol., Abh., 114 (2): 169-244, 23 Abb., Taf. 6-10; Stuttgart. 

SANDBERGER, F. v. (1882): Die Triasformation im mittleren Maingebiete. — Gem. 

| Wochenzeitschrift, Jg. 1882 (1-6): 1-19; Würzburg. 

—,— (1890): Uebersicht der Versteinerungen der Trias-Formation Unterfrankens. — 

| Verh. phys.-med. Ges. Würzburg, N. F XXIII: 1-46; Würzburg. 

Scumipt, M. (1928): Die Lebewelt unserer Trias. — 461 S., 1220 Abb.; Öhringen 

| (Hohenlohe’sche Buchhdlg.). 

—— (1934): Cyclozoon Philippi und verwandte Gebilde. — Heidelberger Akad. Wiss., 

| math.-naturwiss. Kl., Sitzungsber. 1934 (6): 31 S., 4 Taf.; Heidelberg. 

SEILACHER, A. (1953): Der Brandungssand als Lebensraum in Vergangenheit und 

| Vorzeit. — Natur u. Volk, 83 (8): 263-272, 9 Abb.; Frankfurt/M. 

Tascu, P. (1969): Branchiopoda. In: Treatise on Invertebrate Paleontology, part R, 

| Arthropoda 4, 1: R128-R191, Abb. 43-72; Lawrence, Kans. 

Tutracu, H. (1888): Uebersicht über die Gliederung des Keupers im nördlichen 
Franken im Vergleiche zu den benachbarten Gegenden. — Geognost. Jh., 1: 75- 
162; Kassel. 

—— (1889): Uebersicht über die Gliederung des Keupers im nördlichen Franken im 
Vergleiche zu den benachbarten Gegenden. II. Theil. — Geognost. Jh., 2: 1-90; 
Kassel. 

Vorız, M. (1835): Notice sur le grés bigarré de la grande carriere de Soultz-les-Bains. — 
Mém. Soc. Mus. Hist. Natur. Strasbourg, 2: 1-14; Straßburg. 

Wang S. E. (1974): Conchostraca. In: Handbuch der stratigraphischen Paläontologie in 
SW-China. — Nanking Inst. Geol. Palaontol., Acad. Sinica: 454 S., 202 Taf.; Beying 
(Scient. Publ. House). — [In Chin.] 

Wartu, M. (1969): Conchostraken (Crustacea, Phyllopoda) aus dem Keuper (Ob. Trias) 
Zentral-Württembergs. — Jh. Ges. Naturkde. Württemberg, 124: 123-145, 8 Abb., 


3 Taf.; Stuttgart. 


302 Gerd Geyer, Die Fossilien der Modiola-Bank Frankens 


WINKLER, T. C. (1880): Description de quelques restes de poissons fossiles des terrains 
triasique des environs de Wurzbourg. — Arch. Musée Teyler, V (1): 109-149, Taf. 
V-IX; Haarlem. 

ZELGER, C. (1867): Geognostische Wanderungen im Gebiet der Trias Frankens. — VI + 
133 S., Anh.; Würzburg (Staudingersche Buchhdlg.). 

ZELLER, F. (1908): Beitraege zur Kenntnis der Lettenkohle und des Keupers in 
Schwaben. — N. Jb. Min. Geol. Paläontol., B.-B., XXV: 1-134, Taf. I-III; Stuttgart. 


Bei der Tübinger Schriftleitung eingegangen am 11. Oktober 1985. 


Anschrift des Verfassers: 
Dr. Gerp Geyer, Universität, Institut für Paläontologie, Pleicherwall 1, 
8700 Würzburg. 


| N. Jb. Geol. Paläont. Abh. | 173 | 3 | 303-319 | Stuttgart, Januar 1987 


Mitteljurassische Rotsedimente im zentralen Hohen 
Atlas, Sidmarokko 
Geologische und palynologische Untersuchungen 


Middle Jurassic Red Beds in the Central High Atlas, South 
Morocco 
Geological and palynological studies 


Von 
Barbara Mohr, Ziirich und Georg Seufert, Freiburg 


Mit 5 Abbildungen im Text 


MoHr, B. & SEUFERT, G. (1987): Mitteljurassische Rotsedimente im zentralen Hohen 
Atlas, Südmarokko. Geologische und palynologische Untersuchungen. [Middle Jurassic 
Red Beds in the Central High Atlas, South Morocco. Geological and palynological 

studies.] — N. Jb. Geol. Paläont., Abh. 173: 303-319; Stuttgart. 


Abstract: Bathonian and Callovian redbeds in the Boumalne du Dadés/Imilchil/ 
 Tinerhir area reflect tectonic activities preceding the Callovian folding, while redbed 
deposition of reduced thickness extended from the Pliensbachian into the Cretaceous 
in the South-Atlas Marginal Zone. In both regions, deltaic conditions in a (semi)arid 
climate are indicated by paleobotanical and palynological data. 


Key words: South Morocco, Central High Atlas, Jurassic, tectonic setting, Callovian 
Folding, deltaic redbeds, palynology and paleobotany. 


Zusammenfassung: Jurassische Rotsedimente des zentralen Hohen Atlas (Haut Atlas 
calcaire) im Raum Boumalne du Dadés/Imilchil/Tinerhir wurden im Bathonium und 
Callovium abgelagert und sind als Regressionsbildungen aufzufassen, entstanden durch 
den Riickzug des Meeres beim Einsetzen einer Faltung. In Jura-Schuppen innerhalb der 
Siidatlas-Randzone kann der Beginn einer ersten klastischen Schüttung im Pliens- 
bachium belegt werden. Die Rotsedimente reichen dort ohne erkennbare Diskordanz 
bis in die Unterkreide. Zugleich sind die Schichtmächtigkeiten im Süden stark 
reduziert, was auf eine von der geologischen Entwicklung des zentralen Hohen Atlas 
abweichende Stellung dieser Zone bereits im Jura hindeutet. Paläobotanische und 
palynologische Untersuchungen, sprechen in beiden Gebieten für ein Delta- 
Environment unter semiariden bis ariden Klimabedingungen und periodisch auftre- 


tenden Niederschlägen. 
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Résumé: Des couches rouges jurassiques de la région de Boumalne du Dadés/Imilchil/ 
Tinerhir (Haut Atlas calcaire) se sont déposées au Bathonien et au Callovien au cours 
d’une phase régressive liée au début d’un plissement. Dans des écailles jurassiques de la 
zone sudatlasique une premiére sédimentation clastique commence au Pliensbachien. 
Les couches rouges s’etendent ici sans discordance visible jusqu’au Crétacé inferieur, 
tandis que les épaisseurs se réduisent considérablement vers le Sud. Ceci suggére pour 
cette zone une evolution géologique differente de celle du Haut Atlas central des le 
Jurassique. Des études paléobotaniques et palynologiques indiquent pour les deux 
régions un milieu deltaique sous un climat semiaride a aride avec des précipitations 
périodiques. 


Einleitung 


Im Rahmen strukturgeologischer Untersuchungen in Südmarokko, welche 
innerhalb der DFG-Forschergruppe „Mobilität aktiver Kontinentalränder“ an 
der Freien Universität Berlin durchgeführt werden, erfolgte eine Bearbeitung |) 
der Deformation des jurassischen Deckgebirges am Südrand des Hohen Atlas 
zwischen Boumalne du Dades, Tinerhir und Imilchil (SEuUFERT 1986). Von 
besonderer Bedeutung erwies sich hierbei die Frage nach dem Alter der in | 
diesem Gebiet auftretenden Rotsedimente, da mit ihrem Einsetzen die 
marine Sedimentationsgeschichte im Bereich des zentralen Hohen Atlas 
endet. Ihre Ablagerung markiert gleichzeitig einen für die Gebirgsbildung | 
wichtigen Abschnitt, denn sie überlagern diskordant lokal gefaltete | 
Sedimente des marinen Dogger, sind aber in die großräumige Verfaltung im 
Zentrum des Gebirges noch mit einbezogen. 

Heute sind die Rotsedimente des Dogger nur noch in einigen Mulden 
erhalten, wahrscheinlich erstreckte sich dieser Faziesbereich jedoch ehemals 
über den gesamten zentralen Hohen Atlas. Die heutige geographische 
Verbreitung der Rotsedimente ist in Abb. 1 dargestellt. 

Die stratigraphische Einstufung der Rotsedimente sollte mit Hilfe von 
Palynomorphen präzisiert werden, doch ließ das wenig diverse Spektrum 
lediglich Schlüsse auf das Ablagerungsmilieu zu. Dessen Rekonstruktion 
konnte zusätzlich durch die sedimentologischen Befunde bestätigt werden. 

Dagegen ergab sich aus der genauen Beobachtung der Lagerungsverhält- 
nisse eine gute Datierungsmöglichkeit, denn im Arbeitsgebiet konnte eine 
bereits von Jenny et al. (1981) im Gebiet südlich Beni Mellal beschriebene 


Abb. 1. Lage und Gliederung des Untersuchungsgebietes. — 1: Lias (marin); 2: Dogger 
(marin); 3: Jurassische Rotsedimente; 4: Tertiäre Konglomerate; 5: Mesozoische 
Intrusiva. 

Atlas-Golf: I Mulde der Seen; II Mulde von Sountat; III Mulde von Akdim; IV 
Mulde von Msemrir; V Mulde des Djebel Mkorn; VI Mulde von Tamtetoucht. 


Siidatlas-Randzone: VII Schuppe von Arhbalou n’Kerdous; VIII Schuppe von Arg 
n Sidi Ali ou Bourek. 
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und in den Grenzbereich Bajocium/Bathonium datierte tektonische Phase 
ebenfalls festgestellt werden. Sie ist im gesamten Hohen Atlas zu finden. 
Entsprechend sind die überlagernden, wenig mächtigen Kalke bereits dem 
Bathonium zuzurechnen. Somit ist das Einsetzen der Rotsedimente im 
Bathonium belegt. 

Gabbroide Intrusiva, die kurz vor der Wende Dogger/Malm vor ca. 155 
M. a. aufgestiegen sind (HaıLwoop & Mitcuett 1971), verursachten kontakt- 
metamorphe Veränderungen in den Rotsedimenten und kreuzen die 
Faltenstrukturen. Damit ist das Ende der Sedimentation zeitlich erfaßt. 

Die im folgenden dargelegten Ergebnisse ergänzen die Untersuchungen 
von Jenny et al. (1981) und präzisieren die Darstellungen auf den bisher 
erschienenen Karten von Dusar (1939), FaLLor (1956), CHouBerT (1959) 
und Faure-Muret & CHOUBERT (1977), die in verschiedenem Maßstab das 
Gebiet ganz oder teilweise überdecken. 


Geologischer Rahmen 


Nach der variskischen Orogenese entstand im Bereich des Hohen Atlas 
eine intrakontinentale Riftstruktur (Sters & WursTER 1981), in welcher 
zunächst überwiegend kontinentale Sedimente des Ober-Karbon, des Perm 
und besonders der Trias abgelagert wurden. Eine synsedimentäre Tektonik 
schuf dabei Horste und Gräben (LavıLLE & Perit 1984). 

Triassische Basaltdecken, bis 500 m mächtig, zeigen tiefreichende Brüche 
in der Erdkruste an. Nach Sarvan (1984) soll diese kontinentale Serie im 
Bereich des Arbeitsgebietes bis in das Sinemurium reichen. In die oben 
genannte Riftstruktur transgredierte das Meer von Osten her und erreichte 
im unteren Jura den Bereich des Untersuchungsgebietes. Dieser Seitenarm 
der Tethys wird als Atlas-Golf bezeichnet in Anlehnung an Berens et al. 
(1978) und WURSTER & Stets (1981), die diesen Begriff zunächst für einen 
kreidezeitlichen Meeresarm geprägt hatten. Er hatte nach Burczss & LEE 
(1978) keine Verbindung zum Atlantischen Ozean, denn südlich Marrakesch 
bildete das variskisch konsolidierte Basement des „massif ancien“ eine 
festlandische Barriere. 

Die jurassische Schichtenfolge beginnt im Untersuchungsraum mit flach- 
marinen Kalken und Mergeln des Unter-Lias. Dariiber folgt im Carixium 
eine vollmarine Einheit mit Oolithen, koralligenen Gesteinen und Massen- 
kalken. Die Sedimentation wurde zu dieser Zeit durch eine intensive 
Grabentektonik mit zahlreichen Randschollen gesteuert. Im Domerium kam 
es, verbunden mit einer klastischen Schüttung bis weit in den Atlas-Golf, 
durch Aufwölbung des südlichen Grabenrandes einerseits und weiteres 
Einsinken des Grabenzentrums andererseits zur Bildung zweier Faziesbe- 
reiche. Diese sind heute in zwei tektonischen Einheiten aufgeschlossen: Der 
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Kalkatlas, dessen Baustil durch weite Mulden und enge Sattel bestimmt 
wird, wurde im Tertiär herausgehoben und im Mio-Pliozän auf die südlich 
anschließende Einheit überschoben. Er repräsentiert den Bereich des juras- 
sischen Grabenzentrums. Dort hielt die marine Sedimentation bis zum 
Bathonium an, dann erst setzte eine Rotsedimentation ein. 

Die Südatlas-Randzone — darunter verstehen wir mit V. JACOBSHAGEN 
(vgl. ZvıkA & JACOBSHAGEN 1986) den intensiv verfalteten und verschuppten 
Saum vorwiegend aus Kreide- und Tertiär-Sedimenten am Südrand des 
Hohen Atlas zwischen Ouarzazate und Errachidia — entspricht dem 
südlichen Randbereich des Atlas-Grabens. Die klastische Schüttung setzte 
zwischen Boumalne du Dadés und Arhbalou n’Kerdous im Domerium ein 
und reichte bis in die Unter-Kreide (vgl. Abb. 2). 


Rotsedimente in der Südatlas-Randzone 


Innerhalb der Siidatlas-Randzone werden rote Mergel von karbonatischen 
Gesteinen unterlagert, die auf Grund ihrer Fazies (Tepee-Kalke, Lithiotiden- 
Bänke, Aufarbeitungshorizonte) eine zunehmende Verflachung des Meeres 
anzeigen. Durch lithologische Vergleiche mit den Gesteinen des Beckens 
können sie als unteres bis mittleres Domerium eingestuft werden. Die Mergel 
enthalten Gipse in Knollen oder Lagen, die meist schnell auskeilen, sowie 
lokal Steinsalz-Pseudomorphosen auf den Schichtflächen. Nur ganz unter- 
geordnet sind Dolomit-Bänke eingeschaltet, die wahrscheinlich ebenso wie 
die Evaporite als chemische Sedimente in hyperhalinen Lagunen entstanden 
sind. 

In den überlagernden Schichten fehlen Karbonatgesteine und Evaporite 
weitgehend. Stattdessen treten rote Pelite auf, die nach oben hin immer 
häufiger mit sandigen, schließlich auch konglomeratischen Bänken wechsel- 
lagern. Die Gerölle, Quarze, Kieselschiefer, Magmatite und Metamorphite, 
sind mit großer Wahrscheinlichkeit aus dem Anti-Atlas herzuleiten und 
meist gut gerundet, aber schlecht sortiert. Auffallend ist der oft abrupte 
Wechsel von feinsandigen Lagen hin zu Konglomerat-Horizonten, welche 
fast frei von psammitischem Material sind. Obwohl die jeweiligen Horizonte 
oft über weite Strecken verfolgt werden können, sind die einzelnen Bänke 
meist wenig beständig; sie keilen aus, greifen erosiv in die unterlagernden 
Sedimente, zeigen Schrägschichtung und weitere Merkmale des bewegten 
Wassers. 

Im oberen Teil der Schichtenfolge wird das Korn schrittweise feiner; 
grüne Mergellagen, lokal mit Gipsbändern, schalten sich ein, und im Westen, 
zwischen Arg n’ Sidi Ali ou,Bourek und dem Dades-Tal, findet man sogar 
Kohleflöze in diesen Schichten. Dieser Abschnitt der Schichtenfolge ist 
wahrscheinlich bereits kretazischen Alters, denn überlagernde Kalke wurden 
von GAuTHIER (1957) der Unterkreide zugeordnet. 
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Abb. 2. Vergleich der Sedimentation in der Südatlas-Randzone und im Atlas-Golf. 
1: Sandsteine; 2: Kalke; 3: Mergel; 4: Konglomerate; 5: Mergel mit feinklastischen 
Einschaltungen; 6: Kalke mit Mergeln wechsellagernd; 7: mit salinaren Einschaltungen; 
8: mit Kohleflözen. 


Rotsedimente im Kalkatlas 


Im Atlas-Golf ging die vollmarine Sedimentation über das Domerium 
hinaus weiter. Der terrigene Einfluß ist zunächst im Süden, in der Mulde 
von Tamtetoucht, an der Basis des Dogger festzustellen, während er sich im 
Zentrum des Gebirges, zwischen Agoudal und Imilchil, erst im Bathonium 
bemerkbar machte. Im gesamten Bereich des Atlas-Grabens sind bis zu dieser 
Zeit marine Sedimente beherrschend. 
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Daß die jüngsten marinen Schichten im Atlas-Graben dem Bathonium 
angehoren, kann nicht mit Leitfossilien belegt werden. Allein das unterla- 
gernde Bajocium ist durch den Ammoniten Ludwigia sp. nachgewiesen 
(Dusar 1952). Allerdings ist bereits auf der Karte „Haut Atlas de Midelt“ 
(1:200.000, Dusar 1939) Bathonium vermerkt, und Dupar (1952) weist auf 
Faunen-Unterschiede zwischen bajocischen und den als Bathonium gedeu- 
teten Schichten hin. Daneben sprechen auch lithologische Vergleiche mit 
anderen Regionen des Gebirges (Jenny et al. 1981, Stanıey 1981) sowie 
Betrachtungen über den Charakter der tektonischen Beanspruchung im 
gesamten zentralen Hohen Atlas (BERNASCONI 1983) und im Untersuchungs- 
gebiet (SEUFERT 1986) für eine Einordnung der Schichten in das Bathonium. 


Auch Jenny et al. (1981) beschrieben aus dem Gebiet südlich Beni Mellal 


vergleichbare Rotsedimente, die sie dem mittleren Jura (Bathonium) zuord- 
neten. 

Die schrittweise Verflachung des Meeres führte zu Ablagerungen von 
Korallenkalken über Onkoidbänke hin zu Schalentrümmerlagen, oft mit 
Brachiopoden-Pflastern, bis zur Einschaltung erster roter Mergellagen. Es 
folgen dann feinklastische Bänke, an der Basis durch graue Mergel unter- 
brochen, während nach oben hin das Korn gröber wird und Sandsteinlagen 
die Oberhand gewinnen. Oft handelt es sich dabei um eine zyklische 
Abfolge von feineren Sedimenten an der Basis zu gröberen am Top. Somit 
ist sowohl im einzelnen Sedimentationszyklus als auch innerhalb der 


gesamten Abfolge eine Vergröberung des Kornes festzustellen. 


Die Rotsedimente in den Mulden zwischen Agoudal und Imilchil und 
der von Msemrir unterscheiden sich von denjenigen in den Mulden des 


| Djebel Mkorn und von Tamtetoucht vor allem in der Korngröße ihrer 
' Sedimente. Während die im Norden gelegenen überwiegend durch 
_ Sandsteine charakterisiert sind, weisen die im Süden bedeutende konglome- 


ratische Schüttungen auf. 


Aufschlüsse im Süden des Ablagerungsraumes 


In der Mulde südlich des Djebel Mkorn, ganz besonders aber in 


' derjenigen von Tamtetoucht, werden die Sandsteine im unteren Drittel 
der Abfolge von groben Konglomeraten überlagert, die nach oben immer 
' häufiger und mächtiger werden. In diesen oberen Partien finden sich Anrei- 
 cherungen von Holz, Dinosaurier-Reste, aber auch Brachiopoden-Schalen als 


Zeugen marinen Einflusses. Auf das Vorkommen westlich Tamtetoucht 
wurden wir von Herrn Mırnı (Service de la Carte Géologique, Ministere de 
l’Energie et des Mines, Rabat) aufmerksam gemacht. Dort wurden in einem 
eng umgrenzten Areal von wenigen Metern zahlreiche, bis zu 1,5 m lange 
verkieselte Stämme und Äste gefunden, die teilweise noch gut erhaltene 
Internstrukturen aufweisen. Aufgesammelte Stücke konnten von GOTTWALD 
(mündl. Mitteilung) als primitive Cupressaceen-Hölzer bestimmt werden. 
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Dieser Holz-Typ war bereits von Arrıms (1965) aus der Synklinale von | 
Skoura (Mittlerer Atlas) unter dem Namen Protocupressinoxylon chouberti | 
beschrieben worden. Das Alter der Fundschichten wurde von Du DRESNAY | 
(1969) als oberes Bathonium bis Callovium angegeben. 

Die Sedimente der Mulde des Djebel Mkorn und von Tamtetoucht 
entsprechen weitgehend denjenigen, welche heute innerhalb der Südatlas- | 
Randzone erhalten sind. So tritt z.B. in der Synklinale des Djebel Mkorn | 
ebenso wie bei Arhbalou n’ Kerdous an der Basis der klastischen Sedimente | 
Gips auf. Das spricht für eine Nachbarschaft beider Ablagerungsräume ! 
während des Jura. Somit-handelt es sich wohl um südlichere Teile desselben | 
Sedimentationsraumes, in dem küstennähere, weniger aufgearbeitete und 
schlechter sortierte Klastika überliefert wurden. Vor Ablagerung der Rotsedi- | 
mente kam es sowohl in der Gegend von Tamtetoucht als auch am Djebel | 
Mkorn zu lokalen Verfaltungen, von denen die Sedimente des marinen | 
Dogger noch betroffen sind. Entsprechende Deformationen sind auch | 
südlich Imilchil zu beobachten; dort ist das Übergreifen der klastischen | 
Sedimente über lokal verfalteten marinen Dogger besonders markant. Auch 
während der Ablagerung der Redbeds kam es noch zu tektonischen Verstel- | 
lungen am Südrand der Mulde von Tamtetoucht. Dies bewirkte dort eine | 
bemerkenswerte syngenetische Machtigkeitszunahme der Schichten (vgl. 
Abb. 3a und 3b). 


Aufschlüsse im Tal des Asif Melloul 


In der Mulde der Seen wurde von Jenny et al. (1981) eine Fischfauna 
gefunden, die für (rand-) marine Bedingungen spricht. In einigen der 
höchsten Lagen im Profil, oft von grünlicher Farbe, treten dünne Tuff-Lagen 
auf. Besonders augenfällig ist in dieser Synklinale das Übergreifen der Rotse- 
dimente auf lokal verfalteten marinen Dogger. Während der Ablagerung — 
dieser Redbeds kam es zu tektonischen Bewegungen, in deren Folge sich die 
Mulde der Seen einzusenken begann. So sind die ältesten Anteile der 
Rotserie noch entsprechend den unterlagernden marinen Schichten verfaltet, 
während die jüngsten Bänke weniger stark verstellt wurden und so 
diskordant über den Basisschichten der Rotserie und auch den Dogger- 
Kalken lagern. Entsprechendes wurde von Jenny (1984) aus dem Gebiet von 
Beni Mellal beschrieben (vgl. Abb. 3). 

In der Mulde von Sountat geht die Sedimentation konkordant aus 
dem marinen Bathonium hervor, jedoch ist hier, im unteren Drittel der 
Einheit, in Winkeldiskordanz zu den unter- und überlagernden Bänken, ein 
ca. 30 m mächtiger Horizont eingeschaltet, in welchem gelb-braune 
Sandsteinkörper in die Basisschichten erosiv eingreifen. Gleichzeitig werden 
in diesem Horizont ältere Schüttungskörper von den jeweils jüngeren 
gekappt. Zwischen den Sandsteinen sind einzelne Tonlinsen und -lagen 
erhalten, welche z. T. sehr gut erhaltene Pflanzenfossilien führen. Besonders 


Mitteljurassische Rotsedimente im zentralen Hohen Atlas 311 


in dieser Mulde finden sich immer wieder Kupfer-Mineralien, die möglicher- 
weise im Zusammenhang mit dem Einsetzen der magmatischen Aktivität 
stehen. 

Vergleichbare Sedimente finden sich auch nördlich Akdim (Abb. 1). 
Dort wurden, ebenso wie in der Mulde von Sountat, die Rotsedimente von 
gabbroiden Magmen kontaktmetamorph verändert. Diese Intrusiva kreuzen 
bei Ait Ali ou Youkkou die Südflanke eines ca. 70° streichenden Sattels. Die 
großräumige Faltung muß also im Zentrum des Gebirges vor der Intrusion 
der Magmatite stattgefunden haben, welche von Hatwoop & MITCHELL 
(1971) in der Umgebung auf 155 +5 M. a. datiert wurden. Diese 
Beobachtung steht im Gegensatz zu den Ausführungen von LAvILLE & 
HaRMAND (1982), die eine praekretazische tektonische Phase ablehnten. 

Somit ist die Schüttung der Rotsedimente, welche im Bathonium 
einsetzte und bis in das Callovium reichte, eng mit den Gebirgsbildungsvor- 
gängen im Hohen Atlas verbunden, denn bereits an der Basis des Dogger 
setzte im Bereich des Arbeitsgebietes eine intensive Tektonik ein (SEUFERT 
1986), die in Paläostörungen, Mächtigkeitsschwankungen und Diskordanzen 
ihren Ausdruck fand. Diese Bewegungen waren im gesamten Hohen Atlas 
verbreitet, wie Untersuchungen von STUDER & Du Dresnay (1980), sowie 
BERNASCONI (1983) gezeigt haben. An der Grenze Bajocium/Bathonium 
riefen Horizontalverschiebungen lokale Deformationen hervor, und noch 
vor Ende des Dogger schuf eine großräumige Verfaltung weite Mulden und 
enge Sättel, welche für den Baustil des Hohen Atlas typisch sind. 


Mulde von Msemrir 


In der Mulde von Msemrir treten bereits im unteren und mittleren 
Bathonium häufig Flachwasserkalke auf. Der Übergangsbereich zu den 
Rotsedimenten des Dogger ist durch einen mehrfachen Wechsel zwischen 
Flachwasserkalken und kontinentalen Ablagerungen gekennzeichnet. Die 
klastischen Sedimente zeigen ein reiches sedimentologisches Inventar, wie 
z.B. Schrägschichtung, Wellen- und Rippelmarken, dünne Lagen mit Schwer- 
mineral-Anreicherungen und Kugelsandstein-Horizonte. An der Westflanke 
der Mulde von Msemrir fallen innerhalb der Rotsedimente tektonische 
Verstellungen auf. Entlang einer Bruchzone wurden seit dem tieferen Dogger 
triassische Magmatite und Sedimente durch tektonische Bewegungen 
hochgepreßt, so daß die Rotsedimente des Callovium die triassischen 
Gesteine direkt überlagern. Anhaltende tektonische Bewegungen im oberen 
Dogger werden durch Diskordanzen innerhalb der Redbeds selbst dokumen- 
tiert. 

Etwa 2 km nordöstlich Msemrir treten im unteren Drittel der Rotserie 
feinkörnige Sandsteine auf, teilweise mit stark inkohltem Pflanzenhäcksel 
auf den Schichtflächen. Zwischengelagert sind tonige Linsen, deren hoher 
organischer Anteil das Sediment dunkelgrau färbt. Darin sind massenhaft 
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feine Astchen der Cupressaceen-ähnlichen Pflanze Cheirolepis SCHIMPER 
erhalten. Diese Ästchen, u.a. auch aus dem englischen Jura bekannt, werden 
als „Cupressinocladus“ bezeichnet (Francıs 1983). Auch alle anderen Teile, 
also Wurzelstock, Stamm, Geäst, Zapfen und Pollenkörner (Corollina sp.) 
dieser zur Familie der Cheirolepidiaceae gehörigen Pflanze sind inzwischen 
gut bearbeitet (ALviIn 1982, Francıs 1983) und erlauben eine Rekonstruktion 
des gesamten Baumes sowie eine umfassende Aussage über sein ehemaliges 


Lebensmilieu (vgl. unten). 


N S| 
Atlas- Golf Südatlas-Randzone 


Imilchil Tamtetoucht ? Arhbalou n’Kerdouss 
v 3 v 


Abb. 3a. Schematischer Querschnitt durch den Atlas-Graben. — 1: Kalke des Unter- | 
und Mittel-Lias bis einschließlich Domerium; 2: Karbonatische Sedimente des Ober- | 
Lias und Dogger; 3: Klastische Sedimente, im Süden häufig mit Konglomeraten; 4: 
Verwerfungen; 5: Der Beobachtung nicht zugänglicher Bereich. 


Abb. 3b. Synsedimentäre Tektonik in der Mulde von Tamtetoucht. — 1: Kalke und 
Mergel des Ober-Lias; 2: Karbonate des Dogger, im Süden kontinental beeinflußt; 
3: Rotsedimente des Callovium, oben zunehmend Konglomerate. 
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Palynologische Untersuchungen 


1. Allgemeine Bemerkungen: Von sechs Proben, die in der heute 
üblichen Zentrifugiermethode (vgl. Van Erve 1977) aufbereitet worden 
waren, lieferten drei Palynomorphen. Sie stammen teils aus den oben 
genannten tonigen Linsen, aber auch aus den Partien der Sandsteine 
nordöstlich .Msemrir, die kohligen Pflanzenhäcksel enthalten. Etwa 100 
Sammel- und Einzelkorn-Präparate wurden hergestellt. Sie sind mit den 
Nummern 84902-905 am Institut für Paläontologie der Freien Universität 
hinterlegt. 

Die Sporen und Pollenkörner weisen einen hohen Inkohlungsgrad auf, 
‚ erscheinen also bei Durchlicht dunkelbraun bis fast schwarz gefärbt und sind 
sehr spröde. Große Sporen zerbrechen beim Einbetten in Glycerin-Gelatine 
besonders leicht (vgl. Abb. 4f). Korrosionsschäden sind allerdings selten zu 
beobachten. Dies läßt darauf schließen, daß mit einer rezenten bis subre- 
zenten verwitterungsbedingten Beeinflussung des Pollenspektrums, das 
insgesamt arm an Formen ist, nicht zu rechnen ist. Eine geringe Diversität 
mitteljurassischer Palynofloren ist sowohl aus dem nördlichen Marokko 
(AtLaM et al. 1973), als auch aus Rotsedimenten des Hohen Atlas südlich 
Beni Mellal bekannt (Jenny et al. 1981). 

Die übrigen organischen Reste bestehen hauptsächlich aus großen bis 
mittelgroßen eckigen Bruchstücken von Holz- und Blattresten (vgl. Abb. 5 e), 
die trotz des hohen Inkohlungsgrades manchmal noch Tracheiden und 
andere Zellstrukturen erkennen lassen. Dieser Palynofazies-Typ (sensu 
Compaz 1964) kann nach Hasip (1978) prinzipiell als „Exinitische Fazies“ 
bezeichnet werden. Ein wesentliches Merkmal dieser Fazies ist u.a. das 
Fehlen von marinen Planktonten. 

2. Beschreibung der Formen: Die im folgenden Text erwähnten 
Gattungen und deren Autoren sind in der Kartei von Jansonıus & Hırıs 
(1976) vermerkt. Deshalb wird auf diesbezügliche Zitate im Literaturver- 
zeichnis verzichtet. 


Gattung Deltoidospora Miner 1935 emend. R. Potonié 1956 
Deltoidospora mesozoica (THIERGART 1949) SCHUURMAN 1977 
Abb. 4a 


Bemerkungen: Ca. 40-50 u große, relativ dünnwandige (1-2 u) glatte 
trilete Spore mit langen Y-Strahlen. Auf Grund der starken Inkohlung lassen 
sich die sonst deutlich sichtbaren Verdickungen entlang der trileten Marke 
nur schwer erkennen. Eine ausführliche Beschreibung ist bei SCHUURMAN 


(1977, S. 182-183) zu finden. 
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Abb. 4a. Deltoidospora mesozoica (THIERGART 1949) SCHUURMAN 1977; b und c: Deltoz- 
dospora minor (CourER 1953) Pocock 1970; d und e: Cingulatisporites sp.; f: Matonispo- 
rites phlebopteroides Couper 1958, alle Vergrößerungen 1000fach. 


Deltoidospora minor (Couper 1953) Pocock 1970) 
Abb. 4b und c 


Bemerkungen: Relativ kleine (um 20-25 u) glatte, trilete Spore. Umriß 
schwach konkav bis schwach konvex mit gerundeten Ecken; Exine zart (ca. 1 
#); die langen deutlich ausgeprägten Y-Strahlen entsprechen fast dem 
gesamten Radius der Spore. 
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Gattung Cingulatisporites THomson in THoMson & Priuc 1953 
Cingulatisporites sp. 
Abb. 4d und e 


Beschreibung: 30-35 p große glatte trilete Spore mit etwa 2-4 u 
|breitem, bei manchen Exemplaren gekerbtem Randsaum und Tendenz zu 
schwacher Eckverstärkung. Strahlen der Y-Marke lang, bis in die Ecken 


"laufend. 


Gattung Matonisporites Couper 1958 
Matonisporites phlebopteroides Couper 1958 
Abb. 4f 


Bemerkungen: Um 45-50 u große, glatte trilete Spore mit relativ 
dicker Exine, die an den Ecken extrem verstärkt ist (5 u). Strahlen der Y- 
Marke sehr lang, fast den gesamten Radius der Spore einnehmend. Von 
Reyre (1964, S. 258) ist dieser Sporentyp aus dem oberen Jura Tunesiens 
ebenfalls beschrieben worden. 


Gattung Corollina Matyavxina 1949 
Corollina sp. 
Abb. 5a und d 


Bemerkungen: Erst unlängst wurde von Courtinat & Davip (1984) 
mit Hilfe von Multivariationsanalysen an drei Populationen der Gattung 
Corollina aus dem Hettangium und Bathonium Marokkos festgestellt, daß 
‚unterschiedliche morphologische Typen nicht zwingend verschiedenen Arten 
‚zugeordnet werden müssen. Diese Tatsache und der relativ schlechte Erhal- 
tungszustand der Pollenkörner (hohe Inkohlung!), der auch Ultrastrukturun- 
tersuchungen unmöglich macht, wie sie z. B. von Reyre (1970) zur Unterglie- 
‚derung dieser Gattung an französischem und nordafrikanischem Material 
benutzt worden waren, lassen eine „Artbestimmung“ nicht zu. 


| Gattung Diadocupressacites CouRTINAT & JENNY 1984 
| Diadocupressacites moghrebiensis COURTINAT & JENNY 1984 
Abb. 5b 


Bemerkungen: Kugelige bis ellipsoidale, oft deformierte, relativ kleine 
(ca. 20 y), nach der Diagnose von Courtinat & JENNY (1984) kryptomono- 
porate und häufig in Diaden auftretende Pollenkörner. Exine dünn (unter 
1 u), teilweise leicht granuliert. 
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® N & f > | Se 2 | 
Abb. 5. a, c und d. Corollina sp. (x 1000); b: Diadocupressacites moghrebiensis | 


CoURTINAT & JENNY 1984 (x 1000); e: Exinitische Palynofazies mit Gewebefetzen und i 
Corollina sp. (x 150). 


N 
3. Die quantitative Analyse der Mikro-Reste ergibt folgendes Bild: Den ' 
größten Anteil an der Gesamtmenge aller Sporomorphen hat die Gattung 
Corollina mit etwa 75%; Diadocupressacites ist mit 10-15%, Deltoidospora | 
und Matonisporites sind mit 5-7% vertreten. Alle anderen Sporen-Typen 
kommen nur in vereinzelten Exemplaren vor. Marines Milieu anzeigende | 


Acritarchen, Tasmanitiden oder Dinoflagellaten sind nicht beobachtet ; 
worden. ( 


Die oben genannten Prozentwerte fiir die einzelnen Taxa entsprechen | 
etwa denen der von CouRTINAT & JENNY (1984) bearbeiteten Flora aus dem | 
Hohen Atlas bei Demnat. Die Autoren nehmen für sie auf Grund des 
Pollen- und Sporenspektrums, sowie weiterer geologischer und palynolo- | 
gischer Fakten ein Bathonium-Alter an. Die hier vorgestellte Mikroflora 
diirfte als etwa gleich alt zu betrachten sein (Bathonium-Callovium). 
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Schlußfolgerungen 


Die geologischen Beobachtungen im bearbeiteten Gebiet können am 
besten durch folgendes Modell erklärt werden: Mit zunehmender 
Verflachung des Atlas-Golfes kam es seit dem Domerium zu einem schritt- 
weisen Vordringen der klastischen Schüttungen vom Beckenrand im Süden 
(Aufschlüsse bei Arg n’ Sidi Ali ou Bourek und Arhbalou n’ Kerdous) zum 
Zentrum des Atlas-Golfes (Umgebung von Imilchil). Die sedimentologischen 
Beobachtungen bezeugen eine Ablagerung durch bewegtes Wasser. Das 
unvermittelte Auftreten mariner Faunen-Elemente (Brachiopoden) in diesen 


| Schichten kann am besten dadurch erklärt werden, daß sich ein Deltasystem 
in das sich immer weiter verflachende Becken vorschob und dieses langsam 


auffüllte. Die beobachteten lateral und horizontal wenig aushaltenden 
Sedimentkörper sprechen für sich schnell ändernde Ablagerungsbedingungen 
in einem ständig im Umbau befindlichen weit verzweigten Flußsystem 
(migratory channel deposits). 

Die autochthone Flora dieses weiträumigen Flußsystems bestand wohl 
vorwiegend aus Cheirolepidiaceae und Cupressaceae. — Die übrigen Pflan- 
zenfossilien spielen nur eine untergeordnete Rolle und sind möglicherweise 


| aus der weiteren Umgebung mit der Sedimentfracht in den endgültigen 


Ablagerungsraum gelangt. 
Cheirolepidiaceen sprechen auf Grund ihres anatomischen Baues (z. B. 


| kleine eng anliegende Blattchen) für ein warmes, semiarides bis arides Klima. 


Das Holz weist Jahresringe auf, die einen rhythmischen Wechsel von Feucht- 


| und Trockenperioden bezeugen. In letzteren wurden bei hoher Verdun- 


stungsrate lokal Evaporite ausgefällt, wie z.B. in der Mulde südlich des 
Djebel Mkorn. 

Die Rotsedimente im Kalkatlas entstanden im Bathonium und 
Callovium, als die beginnende Verfaltung des Zentralteils des Hohen Atlas 


sich durch Horizontalverschiebungen, synsedimentäre Aktivität von 
_ Abschiebungen und progressive Diskordanzen ankündigte. Somit sind sie als 


Regressionsbildungen aufzufassen, welche selbst noch durch die folgende 


' großräumige Verfaltung verstellt wurden. Die seit dem Ober-Karbon 
andauernde Subsidenz des Atlas-Grabens fand damit ihren Abschluß. 
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Abstract: A review of crinoids of the world in the early Triassic, and of the USSR 


in the middle and late Triassic, shows an increasing provincialism between the Mediter- 
_ ranean and the Pacific realms. This trend is also expressed by a differentiation between 


a northern and southern region in the Soviet Pacific Province and by the appearance of 
endemic species in the Mediterranean Province and in the northern part of the Pacific 
Province at late Triassic times. 


Key words: Crinoidea, Triassic, paleogeography, U.S.S.R. 


Zusammenfassung: Verfügbare Daten über triassische Crinoidenvorkommen zeigen, 
daß die Überlebenden des permischen Faunenschnitts sich in der Untertrias im 
gesamten Tethys-Bereich neu etablierten. Die reicheren Vorkommen in der Mittel-Trias 
deuten auf eine weitere Ausbreitung in nördlicher Richtung, während die Obertrias 
durch die Ausbildung endemischer Gruppen in der mediterranen und der pazifischen 
Provinz, aber auch im nördlichen und südlichen Teil der pazifischen Provinz gekenn- 
zeichnet wird. Nur die vermutlich pseudoplanktonische Gattung Seirocrinus durch- 
bricht diesen Provinzialismus. 


1. Introduction 


Crinoidal remains are known for the U.S.S.R. in two provinces, namely: 
the Mediterranean (East Carpathians, Crimea, Caucasus and Pamirs) and the 
Pacific (East Siberia, Chukotsk, Soviet Far East and Primorye Territory). 
These provinces differ by their specific composition and by an increasing 
divergence of the crinoidal fauna during the Triassic period. 

Three principal stages can be distinguished in both provinces. The initial 
period corresponds to the Indian and the early Olenekian of the early 
Triassic and marks the re-establishment of the Mesozoic crinoid fauna. The 
second (late Olenekian, middle Triassic and early Carnian) is the period of 
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the Tethyan crinoidal expansion. The third stage (late Carnian and Norian) is 
the period of paleogeographic differentiation with a Tethyan crinoidal fauna 
persisting in the southern province, while boreal forms replaced it in the 
Pacific province. 


2. Initial period 


"Rich crinoidal faunas have been described from upper Permian and 
middle Triassic deposits of many regions of the Earth. At the same time close 
to nothing is known about early Triassic crinoids (KUMMEL, 1957; Moore & 
JeFFORDS, 1968; Kozur, 1977; Roux, 1978; RasmussEN, 1978), so that the 
origin of Mesozoic crinoids remains rather mysterious. Each occurrences of 
Indian or early Olenekian crinoids is therefore of particular interest. Let us 
consider the available data. 

In the Colorado Basin crinoidal columnals and thecal plates commonly 
compose crinoidal layers in the Virgin limestone of the Moenkopi 
Formation (Tirolites bed) (Poporskt, 1954; STEwART et al., 1972; NicHoLs & 
SILBERLING, 1977). C. D. WarcotT (1880), who discovered these remains and 
erroneously considered them as late Permian in age, attributed them to the 
genus Pentacrinus. G. H. Girty (1920; see also Hewett, 1931) determined 
them as “Pentacrinus asteriscus MEEK & HayDEN”. This species, however, is 
found in upper Jurassic ( Sundans Formation) of U. S. A. (see for example: 
Pipirtncos, 1957) and belongs to the genus Percevalicrinus (KLIKUSHIN, 
Be, NOS) 

H. W. Smimer (1919) considered them as a new species, which was then 
described by W. B. Crark (CLARK & TWITCHELL, 1915) as Isocrinus smitht. 
Crark’s type material came from the Tirolites bed (Thaynes Formation), but 
from another region (Paris Canyon in Idaho; Smiru, 1932; Kummeı, 1954). 
Newertheless this form was later mentioned as “Pentacrinus sp.” from South 
Nevada (McKer, 1954; STEwART et al., 1972) and from Northern Idaho 
(NEWELL & Kummeı, 1942; KumMeEL, 1943), as “Jsocrinus sp.” (REESIDE & 
BassLer, 1922; THomas & TAyLor, 1946; Grecory, 1950; PoBorskı, 1954) or 
as “Pentacrinus whitei” (LAMBERT, 1984) from the South-West Utah. Although 
belonging to the order Isocrinida, the species under discussion is related 
neither to the genus Pentacrinus nor to the genus Isocrinus. Possibly it is one 
of several early representatives of the family Holocrinidae. Its small size, 
with stem diameter of no more than 2 to 3 mm, is the characteristic feature 
of “Isocrinus” smithi. 

Stem fragments of very small crinoids occur also in the lower Scythian 
Kathwai beds in the Salt Range (Pakistan; Kummer, 1966; KuMMEL & 
TEICHERT, 1966, 1970; BrocLıo et al., 1980). 

Crinoid stem fragments occurring together with bivalves (Claraia aurita 
Haver) in the lower Triassic Ajdar Formation of Central Afghanistan were 
erroneously determined by T. V. SHEVCHENKO as Solanocrinus sp., Apiocrinus 
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sp. and Eugeniacrinus sp. (KaRaPETOV, 1971; WOLFART & WITTEKINDT, 1980). 
None of these genera is known before the middle Jurassic; furthermore 
Solanocrinus is stemless. 

Undetermined Sea-lilies remains were reported from the Scythian of 
Serbia (PANTIC-PROoDANOVvI¢ & Raposevi¢, 1977, 1982), Croatia (ScavNIGAR & 
Susnyara, 1983; Herak et al., 1983) and Israel (Druckmann, 1974) and also 
in the lower Triassic of France (LANGIER, 1965). 

Within the U.S.S.R. early Triassic crinoid remains are known mainly in 
the Caucasus (fig. 1). Indeterminable crinoid debris was found in reddish 
clayey limestones of the Seissian stage in the Djulfa Region (Transcaucasus; 
SADYKOV, 1953; AzizBEKov, 1960; AzızkEKov & Gapyyev, 1961; ILıyna, 1965; 
Rostovtzev & AZARJAN, 1972). Undetermined crinoids were found in the 
lower Triassic limestones at the upper reaches of the Laba River (North-West 
Caucasus; EDIGARJAN, 1962), and in limestones of the Kystyisk Formation in 
Osetia (Central Caucasus). Such remains are typical, in E. L. ARENs’s opinion 
(Meınıkov, 1967; MEınıkov et al. 1977), for lower Triassic. Similarly, 
crinoidal debris has been reported from black limestones in the lower 
Triassic (?) gravel-stones in the Gvashkhara River basin (Svanetia; SLAVIN et 
al., 1962) and from lower Triassic (?) in wells at East Fore-Caucasus (Savina, 
1977). 

Authentic data about the distribution of early Triassic crinoids in the 
Pacific province of the U.S.S.R. are still missing, except for a theca (?) 
found by G. F. Gurin in presumable lower Triassic deposits at the Nelgesse 
River (Yakutia; ErımovA, 1956). 

Although most reports about early Triassic “crinoids” need to be veryfied, 
it appears that crinoids were present in all principal lower Triassic localities 
of the Tethyan zone of the Earth. The taxonomic position of these remains, 
however, is still unknown and one can only suspect that they represent some 
primitive Holocrinidae. 


3. Period of Tethyan crinoid expansion 


By the end of the early Triassic numerous but taxonomically monotonous 
crinoids appeared, which might be divided into two principal groups. 

(a) The forms attributed to Paleozoic subclasses: Encrinidae (Subclass 
Inadunata: UpacHs, 1953; Moore et al. 1978) and Traumatocrinidae 
(Subclass Flexibilia: KirkusHin, 1983). These affiliations are questionable 
because representatives of these groups (that were not at all dwarfish) are 
completely unknown in the early Triassic. Could our insufficient knowledge 
of the early Triassic fauna influence the situation or do we have to suppose a 
new origination? 

(b) The second group is represented by the traditional Articulata. Three 
isolated families existed before the middle Triassic: Roveacrinidae (order 
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Roveacrinida), Dadocrinidae (order Millericrinida) and Holocrinidae (order 
Isocrinida). The two latter families share the presence of a stem, the 
development of the infrabasals into high-conical thecae, the muscular 
junction of radials and first primibrachials etc. (Pısera & Dzik, 1979). 
However there are also considerable differences, such as the absence of cirri 
in the Dadocrinidae and their presence (short and not always five of them 
on a nodal) in Holocrinidae; the presence of a distal attachment disk in the 
Dadocrinidae and its absence in the Holocrinidae, which employ different 
modes of attachment; the development of five petaloid fields on the 
proximal articulum in Holocrinidae and their absence in the Dadocrinidae 
etc.. In the absence of early Triassic material it is uncertain whether or not 
the named families are derived from a common “root”. 

In the U.S.S.R., crinoid remains are known in the Mediterranean and 
Pacific provinces (table 1), in deposits equivalent to the Period of Tethyan 
crinoid expansion (end of early Triassic to the beginning of late Triassic). 
Occurrences of the genus Encrinus SCHULZE, 1760 (fam. Encrinidae ROEMER, 
1851) in the U.S.S.R. 


1. E. liliiformis Lamarck in Ladinian deposits of the upper reaches of the Laba 
River (North-West Caucasus). 

2. E. liliiformis Lamarck, E. cassianus LAUBE, E. granulosus (MÜNSTER) and E. 
silesiacus Bryricu in bioherms of the Kenkol Formation (lower Carnian) of the Pamirs 
(Kusauın, 1973). 

3. E. cf. liltiformis Lamarck, E. cassianus LauBE and E. granulosus (MÜNSTER) (fig. 
2A) in middle-upper Triassic boundary beds of the Pozharsk region (Primorye 
Territory). 

4. E. ternio (BATHER) in upper Ladinian of the lower reaches of the Amur River 
(ZAREMBSKY & LESNOV, 1982). 

5. Encrinus sp. in Triassic of the East Carpathians (Sravın, 1963), of the Russian 
Island in the Japan Sea (OpRuTSCHEV, 1926, 1938) and of the Kharaulakh Mountains at 
Yakutia (SpizHaRsky, 1937). 


The distribution of Encrinus species in the U.S.S.R. is shown in Fig. 1. 
Various Encrinus species range outside the U.S.S.R. all over the Tethyan 
province of the Eurasia, from Portugal (West) to New Zealand (East), but 
they have not yet been found on the American continent. 


Fig. 2. Articulums of some crinoids from Triassic and Liassic of the U.S.S.R. and 


neighbour countries. A = TD-16-1: Encrinus granulosus (MÜNSTER), Carnian, 
Primorye Territory, x3. B = TA-1-7: Traumatocrinus caudex (Dittmar), Carnian, 
Afghanistan, x5. C = TD-15-1: Laevigatocrinus subcrenatus (LauBe), Carnian, 


Primorye Territory, x8. D TB-5-6: Singularocrinus singularis Kııkusuin, Norian, 
Caucasus, x13. E = TC-8-2: Chladocrinus kolymaensis KııkusHin, Carnıan, Kolyma 
River, x8. F = TC-6-1: “Tsogrinus” argenteus BATHER, Carnian, Kolyma River, x8. G 
= IC-55-1: Seirocrinus subangularis (Mier), Pliensbachian, Yana River, x6. H = 
TC-23-1: Seirocrinus alaska (SPRINGER), Norian, Yana River, x 6. 
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Fig. 2 (Legend see p. 326) 
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Occurrences of the genus Traumatocrinus WOHRMANN, 1889 (fam. Trauma- 
tocrinidae Mu, 1949) in the U.S.S.R. 


1. Columnals of T. caudex (Dittmar) (fig. 2 B) from olistoliths of the black Carnian 
limestones in Crimea. 

2. T. hsui Mu in the Shaytan Formation (upper Ladinian — lower Carnian) of the 
Pamirs. This species was determined by T. V. SHEVCHENKO (KusuHLin, 1973) and placed 
by him into an artificial “genus” group Cyclocyclicus. 

3. T. kueichouensis Mu (determined by E. P. Brupnitskaya as “Cyclocyclicus 
kusichounensis Dupat. et SHao”) from Carnian deposits of the lower Amur River basin 
(ZAREMBSKY & LESNOv, 1982). 


Some species were described under Traumatocrinus genus name. However, 
there is a ground to consider them as “stem varieties” of one type species, 
namely T. caudex (KRISTAN-IOLLMANN & TOLLMANN, 1983). This species is 
widely distributed in the Carnian deposits of Italy, Austria, Germany, 
Roumania, Bulgaria, Turkey, Iran, Afghanistan, India, China and New 
Zealand (Krıstan-ToLLMANN & TOLLMANN, 1983; KirkusHIN, 1983). 7. hsui 
and T. kueichouensis are known outside the U.S.S.R. only in China (Mu, 
1949). One can add, for the complete characteristic of the genus distribution, 
that 7. hiatti (CLARK) was described from the Carnian of California (CLARK 
& TWITCHELL, 1915), and the genus Vostocovacrinus very similar to Traumato- 
crinus was noted from the lower Carnian of the Novosibirsk Islands (Dacys 
et al., 1979; the description of this genus making by R. S. Etrycueva and Z. 
A. Pottarnaya is due soon). The Traumatocrinus distribution in the U.S.S.R. 
is shown on Fig. 1. 


Occurrences of the genus Laevigatocrinus KıikusHin, 1979 (fam. Isocrinidae 
GisL£n, 1924, subfam. Balanocrininae Roux, 1978) in the U.S.S.R. 


1. Stem fragments of Carnian L. subcrenatus (LauBe) found together with middle 
Liassic Seirocrinus laevisutus (PoMPEcKJ) in one of the olistoliths of the pink organo- 
genic limestone in the Bodrak Valley (South-West Crimea). Some Crimean limestone 
olistoliths are condensed crinoidal-brachiopod bioherms that developed during the late 
Triassic and early-middle Jurassic (SHaLIMov, 1969; TEsLENKO et al., 1978). 

2. “Balanocrinus mexicanus SPRINGER” was reported by T. V. SHEvcHENKO from the 
lower Carnian of the Pamirs (Kushrin, 1973). This late Cretaceous species, however, 
belongs to the genus Austinocrinus (SIEVERTS-DoREcK, 1953). Since it has the stem 
construction as Laevigatocrinus, one can suppose the Pamirian form to belong to this 
genus. 

3. Numerous L. subcrenatus (LAUBE) articular imprints (Fig. 2C) in the Pozharsk 
region (Primorye Territory). 

4. L. cf. laevigatus (MÜnsTER) and L. cf. radiatus (SCHAUROTH) are known from 
Carnian deposits in the Soviet Far East: in the lower reaches of the Amur River 
(ZAREMBSKY & Lesnov, 1982; KrıkusHin, 1982) and in Zea River Basin (KHOKHLOov, 
1966). 
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5. L. laevigatus (MÜNSTER) in the carnian deposits in the Koryak Mountains 
(BycuKkov & Dacys, 1984; Cuexuov et al., 1984) but originally it was erroneously deter- 
mined as Balanocrinus cf. pacomei LorıoL by the present author (CHEKHOV & BycHKov, 
1980; ZinKEvicH, 1981). 


The known finds of Laevigatocrinus in the U.S.S.R. are marked on Fig. 1. 
Laevigatocrinus is distributed outside the U.S.S.R. in the upper Ladinian and 
Carnian of Italy, Austria, Germany, Poland, Bulgaria, Afghanistan and China 
(KiikusHIn, 1979b, 1982). 


Occurrences of the genus Tyrolecrinus KııkusHin, 1983 (subfam. Isocrininae 
Gistin, 1924) in the U.S.S.R. 


1. One species of this genus — 7.? dubius (Goupruss) — is known in the Mediter- 
ranean province, where it is found in Anisian deposits of the upper reaches of the Laba 
River (North-West Caucasus) and was also mentioned (as Pentacrinites vulgaris 
SCHLOTHEIM) from the Eastern Carpathians Triassic (Pusch, 1837). 


This species is distributed outside the U.S.S.R. in the Anisian and 
Ladinian of Switzerland, Austria, Germany, Poland and Bulgaria (KLıkusHin, 
1983). H. Hacporn (1983) thinks and not without reason that 7.? dubius 
belongs to the genus Holocrinus. 


2. T. tyrolensis (LauBE) occurs in the Pacific province. It was found in the Carnian 
deposits of the Pozharsk region (Primorye Territory) and of the Central Koryak 
Mountains. 


The species is characteristic for carnian beds in Italy, Austria, Germany, 
Hungary, Bulgaria, Afghanistan and China. It is noted also in upper Anisian 
of South China (KristaN-TOLLMANN & TOLLMANN, 1983). 

One can note in conclusion of the second period review, that the total 
crinoidal fauna in Soviet South and Far East regions is peculiar for this stage. 
Tethyan genera, such as Encrinus, Traumatocrinus and Laevigatocrinus, were 
distributed not only in the Mediterranean but also in the Far North-East of 
the U.S.S.R. and even on Arctic Islands. The discovery of Traumatocrinus in 
America is very important since Encrinidae are not known there. This means 
that crinoids, that appeared in the Tethyan region by early Triassic times, 
moved North-East, but became reduced in diversity due to unfavourable 
conditions in the northern parts of this areas (see Table 1). 


4. Differentiation period 


The Pacific and Mediterranean crinoid fauna began to diverge since late 
Carnian time, with generic composition being completely different in both 
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Occurrences of crinoids in the Mediterranean province 


1. The report of Pentacrinus sp. and Millericrinus sp. from upper Triassic olistoliths 
in South-West Crimea (MolssEEv, 1926) needs to be verified: either the generic names 
were applied erroneously (both genera are unknown from the Triassic) or the age of the 
limestones is incorrect, the latter being more probable. 

2. “Pentacrinus” propinguus MÜNSTER in the upper Carnian of the Laba River upper 
reaches (North-West Caucasus). This species is also known in the Carnian and Norian 
of Italy, Austria, South Germany and Hungary (Krıstan-ToLLMANN & TOLLMANN, 1964; 
ZARDINI, 1973). 

3. Balanocrinus magnus Kııkusuin and Singularocrinus singularis KııkusHin (Fig. 
2 D) were found in the Norian of the same region of North-West Caucasus (KLIKUSHIN, 
1982). These species have been attributed to the subfamily Balanocrininae, which is not 
known in the Pacific province. 

4. Crinoid remains often form crinoidal limestone layers in the upper Norian of 
the South-East Pamirs (DRoNov & MELNIKOVA, 1982). 

Crinoids are more distributed in the upper Carnian and Norian deposits 


in Soviet Far East regions (Fig. 3). Five species are known here. 


Occurrences of the genus Chladocrinus Acassız, 1835 emend. SIEVERTS- 
Dorzck, 1971 (Fam. Isocrinidae Gis£n, 1924, subfam. Isocrininae GIsLEN, 
1924) in the U.S.S.R. 


1. Ch. californicus (CLARK) in the Carnian deposits of the Kenkeren Ridge in the 


— 


Koryak Mountains (BycHkov & Daeys, 1984) and of the Indigirka River upper reaches | 


(TucHkov, 1958, 1962). 

Ch. californicus was described from the upper Carnian of California (CLARK & 
TwitcHELL, 1915) and noted in deposits of the same age in Mexico (BURCKHARDT, 
1930). Ch. cf. californicus has been also reported from the upper Triassic (EDWARDs, 
1980, 1982) and the middle Jurassic (Qumtty, 1972; THomson, 1977) of Antarctica, in 
the lower Jurassic of Viet-Nam (Patre, 1926) and in the upper Jurassic of the Pamirs 
(AnDREEvA, 1977). The latter indication is evidently faulty. 

2. Ch. kolymaensis KııkusHin (fig. 2 E) in the Carnian of the Kolyma River upper 
reaches (KLIKUSHIN, 1982). 


Occurrences of the Isocrinidae inc. gen. 


1. “Isocrinus” argenteus BATHER (Fig. 2F) in the Carnian deposits of the Koryak 
Mountains (BycHKov & Dacys, 1984), of the Ebitiem River basin (the Lena River lower 
reaches) and of the Kolyma River upper reaches (Kııkusuin, 1979 a, 1982; Dacys & 
Kazakoy, 1984). This species is also known from the Carnian of Nevada (BATHER, 
1918). 

2. “Isocrinus” trechmanni BATHER in the lower Carnian of the Amur River lower 
reaches (ZAREMBSKY & Lesnov, 1982); also known in the upper Ladinian and lower 
Carnian of New Zealand (BATHER, 1918; Lititz, 1980). 


Occurrences of the genus Seirocrinus Gustin, 1924 (fam. Pentacrinidae 
Gray, 1842) 

S. alaska (SPRINGER) (Fig. 2H) is the only Norian species in the Sovien 
Union Pacific province. The best localities are on the Kotelny Island 
(Novosibirsk Islands), where crowns and stems occur in excellent preser- 
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Novosibirsk 
Islands 


| Fig. 3. Distribution of late Triassic crinoids in the Soviet Pacific province: 1 — Seiro- 
crinus alaska, 2 — Chladocrinus div. spp., 3 — “Isocrinus ” argenteus, 4 — “Isocrinus” trech- 
-manni. Double-pointed contour simbolizes a share line. 
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vation (Daeys et al., 1979; Krıkusnin, 1979 a, 1982). Other occurrences are: 
in the Olenek Basin of Northern Siberia (see Fig. 3), in the Lena River lower 
reaches basin, in the Indigirka River lower reaches basin, in the East-Siberian 
Sea shore, in the Kolyma River upper reaches and middle flow basin, at the 
Okhotian Sea West shore, in the Amur River upper reaches, in South 
Primorye Territory. A specimen from the lather locality is kept in the All- 
Union Geological Institution Museum (Leningrad); it was described by N. N. 
YAKOVLEV (1965) as Pentacrinus sp. 

Since S. alaska hardly differs from the Liassic Seirocrinus subangularis 
(Miter) (Fig. 2G), it was noted as “Pentacrinus ex gr. subangularis” by many 
authors, for instance in the kolyma River upper reaches (PANYCHEV, 1966; 
Bychkov & Popov, 1970; Tuchkov & Popov, 1973) and in the Vylyga River 
basin at the Okhotian Sea North shore (BycHKov & PoLUBOTKo, 1963). 

The type material of S. alaska comes from scree near a black shale 
outcrop in the Canning River Valley, Alaska. F. Springer (1925) assumed an 
early Jurassic age since these crinoids were similar to the middle Liassic S. 
subangularis. However, the same species was later found in rocks “so 
intimately associated with those of the Triassic that they could not be 
separated (LEFFINGWELL, 1919, p. 120). T. STanton (in Martin, 1926, p. 265) 
says: “While the crinoids suggest Lower Jurassic age, all the other inverte- 
brates indicate Upper Triassic”. The available materials testify a Norian age 
of S. alaska (Kuikusutn, 1979 a). Nevertheless this species was erroneously 
identified in the lower Jurassic in the Soviet North-East (ZINCHENKO, 1982; 
ZINCHENKO & RepIN, 1982; Kuzmin, 1984) as well as in lower and middle 
Jurassic of Alaska (Imtay, 1967, 1976; IMLtay & DeTTERMANN, 1973; 
DETTERMANN et al., 1975). 

The cited data on the late Triassic crinoid distribution in the U.S.S.R. 
clearly show the difference between the Mediterranean and Pacific provinces. 
Tethyan crinoids faunas persisted during late Carnian and Norian times in 
Southern regions, where endemic elements made their appearance (Balanoc- 
rininae of the North-West Caucasus). In contrast, the Pacific province shares 
no species with the Mediterranean province, but has close affinities to the 
American, New-Zeelandian and, possibly, Antarctic species. Moreover, rather 
different crinoid complexes developed in the North and South regions of 
the Soviet Pacific province (see Fig. 3), in which S. alaska was the only 
species in common. Wellknown Chladocrinus species characterized the North 
(Ch. californicus and Ch. kolymaensis). Similarly, “Isocrinus” argenteus was 
found only in the Soviet North-East region. This indicates a diversification 
of the late Triassic crinoids fauna not only between the Mediterranean and 
Pacific but also between the Southern and Northern parts of the Pacific 
province with the appearance of endemic forms in the both provinces. 

The genus Chladocrinus appeared in the Soviet North-East in the late 
Carnian and later migrated to the Mediterranean province, but no earlier 
than early Hettangian (Cladocrinus psilonoti QuENSTEDT). 


Distribution of Crinoidal remains in Triassic of the U.S.S.R. 399 


In contrast to the benthic species, Seirocrinus alaska is known in the 
Norian all over the Pacific region. At Liassic time it was replaced here and 
elsewhere by S. subangularis s. |. (the latter seems to be a group of similar 
| species distributed from Hettangian to Bajocian). Sezrocrinus appeared in the 
| Mediterranean province in Pliensbachian only and is represented here by the 
‚only species, namely S. laevisutus (Pomreckj) (= Pentacrinus goniogenos 
PoMPECKJ; = Pentacrinus rotiensis SPRINGER; = Pentacrinus pompeckji BiEse). 

Seirocrinus led the pseudoplanctonic life i. e. they migrated by small 
colonies attaching to objects which swam in the sea water, mainly to woods 
fragments (BERINGER, 1926; KLAHN, 1929; Haurr, 1960; SEILACHER et al., 
1968; Haupe, 1981; SEILACHER, 1982). The colony drowned and its inhabi- 
tants perished when the “raft” lost its buoyancy. The colony which got on 
the bottom covered with silt found there favourable conditions for its burial. 
Therefore, Seirocrinus remains (both S. alaska and S. subangularis) are distri- 
buted mainly in the black schale facies, where benthic fossils are very rare. 
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Abstract: The construction of the shoulder girdle of nothosaurs and the primitive 
plesiosaur Cryptoclidus proves that nothosaurs and plesiosaurs are sister groups. 

The ancestry of sauropterygians and the phylogenetic relationships among notho- 
saurs are worked out by Hennic’s methodology. 
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Zusammenfassung: Anhand der Schultergiirtelkonstruktion der Nothosaurier und des 
urspriinglichen Plesiosauriers Cryptoclidus wird das Schwestergruppenverhältnis der 


Nothosaurier und Plesiosaurier aufgezeigt. 
Die Herkunft der Sauropterygier und die verwandtschaftlichen Beziehungen 
innerhalb der Nothosaurier werden mit der Hennicschen Methode zu klären versucht. 


Einleitung 


Zur Ordnung Sauropterygia zählt Romer (1956) die Unterordnungen 
Nothosauria (Trias) und Plesiosauria (Trias — Oberkreide). Beide Reptil- 
gruppen haben gemeinsame Merkmale im Schädelbau: Ihr Schädel ist akine- 
tisch, monimostyl (Quadratum unbeweglich mit dem Squamosum 
verbunden) und durch eine einzige, obere Temporalöffnung gekennzeichnet. 

Die phylogenetischen Beziehungen zwischen Nothosauriern und Plesio- 
sauriern konnten bisher nicht geklärt werden. Beide gelten als sekundär 
aquatische Reptilien. Man hielt aufgrund des unterschiedlichen Baues der 
Extremitäten die Plesiosaurier, deren Gliedmaßen zu Flossen umgestaltet 
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sind, für vollmarin, die Nothosaurier für weniger aquatisch angepaßte 
Reptilien. Dennoch wurden die Nothosaurier nicht als direkte Vorfahren der 
Plesiosaurier betrachtet, da das Gaumendach der Plesiosaurier von Interptery- 
goidalfenstern durchbrochen ist, wahrend bei den Nothosauriern die Ptery- 
goide median in ihrer gesamten Lange verschmolzen sind. Das geschlossene 
Gaumendach der Nothosaurier wurde als abgeleiteter Zustand, die Inter- 
pterygoidalfenster der Plesiosaurier als Anzeichen geringerer Spezialisierung 
gedeutet (KUHN 1961, Mürzer 1968, Orson 1971). 

Zur Diskussion der Abstammung der Nothosaurier lieferte KuHN- 
SCHNYDER wichtige Beiträge: zunächst betrachtete er aufgrund des als 
ursprünglich erachteten Baues des Hinterhauptes von Simosaurus die Notho- 
saurier als eigenständige, sich aus labyrinthodonten Amphibien entwickelnde 
Linie (KUHN-SCHNYDER 1961, 1962). Nach weiteren Untersuchungen zum 
Problem der Euryapsida leitet KUHN-SCHNYDER (1967, 1980) den Schädel der 
Nothosaurier vom diapsiden Zustand ab. Romer (1971) widerspricht dieser 
Auffassung. Caroıı (1981) stellt Claudiosaurus aus dem Perm von 
Madagaskar als neue Sauropterygiergattung mit Eosuchier-ähnlichem post- 
cranialen Skelett und Nothosaurier-ähnlichem Schädel auf und unterstützt 
die These, daß der Sauropterygierschädel durch Verlust des unteren Tempo- 
ralbogens aus dem diapsiden Schädeltyp entstanden sei. 

Sanz (1985) führt eine cladistische Analyse der Sauropterygier durch und 
unterscheidet die Unterordnungen Pachypleurosauria, Nothosauria, Pisto- 
sauria und Plesiosauria. 

Untersuchungen zur Lokomotion der Plesiosaurier führten RoBINson 
(1975) und Goprrey (1984) durch. Nach Rosınson (1975) war das 
Schwimmen der Plesiosaurier ein „Unterwasserflug“. Bei dieser Schwimm- 
weise funktioniert, wie bei Seeschildkröten und Pinguinen, die Extremität als 
Tragfläche. Die Bewegungsbahn der Flossenspitze ist eine 8förmige Figur. 
Sowohl Aufschlag als auch Abschlag erzeugen dabei Antrieb. 

Nach Goprrey (1984) wurde die Vorderextremität der Plesiosaurier beim 
Schwimmen wie die der Ohrenrobben (Otariidae) bewegt: Die Flosse erzeugt 
beim dorsoventral geführten Abschlag den Antrieb und wird bei Beendigung 
des Abschlages ventrolateral am Rumpf angelegt. Dann wird beim 
Rückholschlag die Flosse mit der Vorderkante gegen die Strömung, also mit 
den flachen Ober- und Unterseiten parallel zur Strömungsrichtung nach 
vorn gebracht. Der Rückholschlag erzeugt keinen Antrieb. 

Die funktionelle Analyse der Nothosaurier (Scumipt 1985) zeigte, daß 
innerhalb dieser Gruppe verschiedene Bewegungsapparate entwickelt 
wurden. Dementsprechend sind verschiedene Lokomotionsarten abzuleiten 
und die verschiedenen, unter funktionsmorphologischen Gesichtspunkten 
aufgestellten, Gruppen der Nothosaurier ökologisch unterschiedlich ein- 
zuordnen: 


— Nothosaurus im Oberen Muschelkalk und Parthanosaurus (Ladin), gekennzeichnet 
durch hohe thoracale Dornfortsätze und ein Kreuzbein, dessen Rippen 
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ventrolateral gerichtet und mit dem Wirbel verwachsen waren, konnten auf dem 
Festland gehen und dabei den Rumpf vom Boden abheben. Die Ausbildung der 
Coracoide als weit hinter das Glenoid reichende Knochenplatten, die markanten 
Muskelinsertionsstellen anterior und posterior am proximalen Humeruskopf weisen 
auf Bewegung der Vorderextremität in horizontaler Ebene hin. Desgleichen 
sprechen die großflächigen ventralen Beckenelemente für eine besondere 
Bedeutung der pro- und retraktorischen Muskulatur der Hinterextremität. Deshalb 
ist als Schwimmweise Rudern abzuleiten. 

—Ceresiosaurus (Ladin) ist durch ungewöhnlich kräftig entwickelten Schultergürtel und 
Oberarmknochen gekennzeichnet. Hand und Fuß weisen erhöhte Phalangenzahlen 
auf. Auch Ceresiosaurus schwamm rudernd. 

—Nothosaurus im Unteren Muschelkalk, Lariosaurus (Ladin-Karn) und Paranothosaurus 
(Anis/Ladin) haben niedrige Dornfortsätze an der gesamten Wirbelsäule und 
schwächer entwickelte Schultergürtel und Humeri als die Ruderer. Der Bau der 
Wirbelsäule und des Sacrums lassen auf gute seitliche Beweglichkeit der Wirbelsäule 
und eine Zone erhöhter Mobilität im Lendenbereich schließen. Als aquatische 
Lokomotion wird Schlängelschwimmen angenommen. 

—Pachypleurosaurus und Phygosaurus (beide Ladin) schwammen ebenfalls schlängelnd. 
Der Schwanz war lateral abgeflacht und wahrscheinlich Hauptantriebsorgan. 
—Neusticosaurus (Unterer Keuper der Germanischen Trias und Ladin der Alpinen Trias) 
und weitere kleinwüchsige Nothosaurier-Gattungen sind durch pachyostotische 
Veränderungen des Skelettes gekennzeichnet. Der Pachyostose wird in Analogie zu 
den rezenten Sirenia hydrostatische Funktion zugeschrieben und „bottom walk“ als 

wichtige Fortbewegungsweise gefolgert. 

—Simosaurus (Oberer Muschelkalk bis Mittlerer Keuper) konnte hartschalige Nahrung 
aufnehmen und lebte, verglichen mit den übrigen Nothosauriern, landbezogener. 
Darauf weisen die Proportionen der Gliedmaßenabschnitte, die hohen Dornfort- 
sätze und der Bau des Iliums hin. 


Caroır (1985) untersucht den Einfluß von Abstammung und funktio- 
nellen Limitierungen auf die aquatische Anpassung bei verschiedenen 
Gruppen der Lepidosaurier und Archosaurier, die er von gemeinsamen 
Vorfahren, „stem diapsids“, ableitet. Plesiosaurier und Nothosaurier zählt 
Caroıı zu den Lepidosauriern. 

Ausgehend von den Ergebnissen der funktionellen Analyse und unter 
Anwendung der Hennicschen Arbeitsmethode wird im Folgenden versucht, 
die Stammesgeschichte der Nothosaurier, deren Beziehung zu den Plesiosau- 
riern und die Abstammung der Sauropterygier zu erhellen. Das bedeutet 
nicht, daß von ähnlichen Konstruktionen unmittelbar auf phylogenetische 
Zusammenhänge geschlossen wird. Es bedeutet auch nicht, daß in cladi- 
stischer Feinarbeit möglichst zahlreiche „Merkmale“ aufgezählt und in ein 
Cladogramm eingeordnet werden, sondern es bedeutet, daß die Kenntnis der 
Funktion einer Konstruktion als Voraussetzung genutzt wird, die Verän- 
derung von Strukturen, beispielsweise die Entwicklung eines bestimmten 
Bewegungsapparates, evolutionsbiologisch zu erklären. 


Die Hennicsche Arbeitsweise, konzipiert für die genealogische Analyse rezenter 
Organismen, wird hier wegen der Klarheit ihrer Methodik auch an einer rein fossilen 
Gruppe angewendet. Dementsprechend werden die Begriffe „Schwestergruppe®, 
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„apomorph“ und „plesiomorph“ verwendet. (Die Merkmale, bzw. Merkmalszustände, 
von denen innerhalb einer monophyletischen Gruppe die Transformation ausgegangen 
ist, sind plesiomorph, die abgeleiteten Folgezustände apomorph. Das Vorhandensein 
plesiomorpher Merkmale bei verschiedenen Arten wird als Symplesiomorphie, das 
Vorhandensein apomorpher Merkmale als Synapomorphie bezeichnet (HENNIG 1982). 
Naturgemäß kann ein Synapomorphieschema für eine fossile Gruppe nicht vom 
Rezenten her abgesichert sein und ist aufgrund der lückenhaften Fossilüberlieferung 
mit größeren Unsicherheiten und Fehlern behaftet als ein Synapomorphieschema, das 
sich aus der Analyse rezenter Organismen ergibt (Boy 1981). 


Die vorliegende Untersuchung basiert auf detaillierten Kenntnissen über 
Nothosaurier; Plesiosaurier konnten im selben Umfang nicht bearbeitet 
werden. Deshalb kann die Stammesgeschichte der Plesiosaurier nicht im 
Einzelnen rekonstruiert werden, sondern die Plesiosaurier können nur als 
Gruppe in ein Synapomorphieschema eingefügt werden. Da die Ergebnisse 
auf Beobachtungen an Cryptoclidus beruhen und Cryptoclidus nach BRowN 
(1981) einen ursprünglichen Plesiosaurier-Typ darstellt, ist dieses Vorgehen 
methodisch zu rechtfertigen. 2 

Die verwendeten Abkürzungen beziehen sich auf folgende Museen und 
Institute: B. M. (N. H.) British Museum (Nat. Hist.), London; BSP Bayerische 
Staatssammlung für Paläontologie und Historische Geologie, München; 
GPIT Geologisch-Paläontologisches Institut Tübingen; PIUZ Paläontolo- 
gisches Institut und Museum der Universität, Zürich; SMF Forschungsinstitut 
Senckenberg, Frankfurt; SMNS Staatliches Museum für Naturkunde, 
Stuttgart. 


Die Monophylie der Nothosaurier 


Zwischen den Gattungen der Nothosaurier bestehen Unterschiede in der 
Körpergröße, in der Entwicklung der Gliedmaßen, im Bau der Wirbel, in den 
Wirbelzahlen der einzelnen Wirbelsäulenregionen und in der Schädelform 
(Abb. 1-3, Tabelle 1), die zunächst den Eindruck erwecken, als könnten die 
Nothosaurier nicht alle von ein und demselben Vorfahren abgeleitet werden. 
Zwar lassen sich Ähnlichkeiten, die entweder alle Nothosaurier oder einige 
Gattungen auszeichnen, erkennen, doch handelt es sich dabei um Merkmale, 
die als Konvergenzen erklärt werden können, oder für die es Beispiele paral- 
leler Entwicklungen unter anderen Reptilgruppen gibt. 


So ist z. B. die Reduktion der Verknöcherung von Hand- und Fußwurzel allen 
Nothosauriern gemeinsam, ist aber als Anpassung an weniger terrestrische Lebensweise 
zu erklären und nicht ausschließlich bei Nothosauriern zu finden. 


Die verschiedenen Schädel von Nothosaurus, Simosaurus und Pachypleuro- 
saurus, 3 Schädeltypen, denen alle Nothosaurier-Schädel zugeordnet werden 
können, sprechen nicht für einen engen phylogenetischen Zusammenhang. 
Das geschlossene Gaumendach, die akinetische Konstruktion des Schädels, 
das fixierte Quadratum und die Existenz einer einzigen, oberen Temporal- 
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Abb. 1. Schädel in lateraler und dorsaler Ansicht. 


a) Nothosaurus, b) Simosaurus, c) Pachypleurosaurus (nach Caroıı & GasKILL 1985); 
ohne Maßstab. 
schwarz: Postorbitale, punktiert: Squamosum, schraffiert: Postfrontale. 


Fig. 1. Skuils in lateral and dorsal view. 

a) Nothosaurus, b) Simosaurus, c) Pachypleurosaurus (after Caroıı & GasxkILL 1985); 
not to scale. 

black: postorbitale, dotted: squamosum, lined: postfrontale. 
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Abb. 2. a) Youngina, Rumpfwirbel, lateral (nach Currie 1981). b) Pachypleurosaurus, 
Rumpfwirbel, anterior; c) lateral (nach Caroıı & Gaskıuı 1985). d) Cryptochdus, 
Rumpfwirbel, lateral; e) anterior (B. M. (N. H.) R 2420). f) Pistosaurus (?), Rumpfwirbel, 
anterior; g) posterior (SMF R 828, R 870). h) Nothosaurus (Oberer Muschelkalk), 
vorderer Rumpfwirbel, anterior; i) lateral (SMF R 752). k) Simosaurus, Rumpfwirbel, 
posterior; 1) anterior (SMNS 190). Ohne Maßstab. 


Fig. 2. a) Youngina, trunk vertebra, lateral view (after Currie 1981). b) Pachypleuro- 
saurus, trunk vertebra, anterior view; c) lateral view (after Caroıı & GaskırL 1985). 
d) Cryptoclidus, trunk vertebra, lateral view; e) anterior view (B. M. (N. H.) R 2420). f) 
Pistosaurus (?), trunk vertebra, anterior view; 8) posterior view (SMF R 828, R 870). h) 
Nothosaurus (Upper Muschelkalk), anterior trunk vertebra, anterior view; i) lateral 
view (SMF R 752). k) Simosaurus, trunk vertebra, posterior view; |) anterior view 
(SMNS 190). Not to scale. 
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Abb. 3. Vordergliedmaße von a) Neusticosaurus (PIUZ T 3393), b) Simosaurus (SMNS), 
c) Nothosaurus raabi (nach SCHRÖDER 1914), d) Lariosaurus (BSP A SI 802) e) Ceresio- 
saurus (PIUZ); ohne Maßstab. 


Fig. 3. Fore limb of a) Neusticosaurus (PIUZ), b) Simosaurus (SMNS), c) Nothosaurus 
raabi (after SCHRÖDER 1914), c) Lariosaurus (BSP A SI 802), e) Ceresiosaurus (PIUZ); 
not to scale. 


Tabelle 1. Wirbelzahlen und Körpergröße bei Nothosauriern; *nach ZanGerL (1935), 
+: nach Carot, & Gasxit (1985). 

Table 1. Number of vertebrae and body length in nothosaurs; *after ZANGERL (1935) 
+: after CaroıL & Gasxitt (1985). 


Hals Rumpf Kreuzbein Schwanz Maximale 
Körpergröße 

Neusticosaurus 13-21* 17-24* 3-4* 36-50* 0,5 m 
Dactylosaurus 16 20 ? ? 0,4 m 
Anarosaurus ? ? ? ? 0,5 m 
Pachypleurosaurus ta 19-20+ 3-44 ca. 42+ 1,2 m 
Lariosaurus 20 22 5 ca. 45 1,0 m 
Proneusticosaurus ? ? 6 ? 1:5 im 
Paranothosaurus 20 24 5 ca. 60 4,0 m 
Nothosaurus 

(Unterer Muschelkalk) 19 19 ? ? 1,0 m 
Nothosaurus 

(Oberer Muschelkalk) 21 20-25 mind. 3 ? 6,0 m 
Simosaurus i ? Can 5 ? 2,0 m 
Ceresiosaurus 25 25 4-5 ca. 65 DSA 
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öffnung sind zwar allen Nothosauriern eigen, dennoch ist allein damit nicht 
der Beweis des gemeinsamen Ursprungs geliefert, umsoweniger als Größe 
und Umgrenzung der Temporalöffnung unter den Nothosauriern verschie- 
den sind. Die ventrale Begrenzung der Temporalöffnung bilden bei Notho- 
saurus und Simosaurus Postorbitale und Squamosum, bei Pachypleurosaurus 
Postfrontale und Squamosum (Abb. 1). 


Eine obere Temporalöffnung besitzen nämlich ebenso Ichthyosaurier, Placodontier 
und Plesiosaurier. Diese Gruppen deshalb taxonomisch als ,Euryapsida* (CoLBERT 
1945, Romer 1956) zu vereinigen, bedeutet keinerlei Fortschritt in Richtung einer 
natürlichen Systematik. Kunn-SchnyDer (1980) forderte bereits, den Begriff 
„Euryapsida“ einzuziehen. Die Ableitung der Ichthyosaurier von labyrinthodonten 
Amphibien machte jüngst Riess (1985) wahrscheinlich. 


Eine Konstruktion, die den monophyletischen Ursprung der Notho- 
saurier aber in hohem Maße wahrscheinlich macht, ist der Schultergürtel. Er 
unterscheidet sich von dem Schultergürtel aller bekannten Tetrapoden so 
stark und ist so ungewöhnlich gebaut, daß eine konvergente Entstehung. 
hinreichend begründet ausgeschlossen werden kann (Abb. 4, 5). Vom Schul- 


Scapula 


Coracoid 


Abb. 4. Nothosaurus (Oberer Muschelkalk); Schultergürtel von dorsal; Der mit 1 
bezeichnete Knochen galt bisher als die Clavicula der Nothosaurier. Er liegt dorsal im 
Verhältnis zur Scapula. Er könnte dem am Cryptoclidus-Schultergürtel neubeschrie- 
benem Element (vgl. 1 in Abb. 9) homolog sein. 


Fig. 4. Nothosaurus (Upper Muschelkalk); shoulder girdle in dorsal view; The bone 
marked with 1 was hitherto regarded as the clavicula of nothosaurs. It lies dorsally with 
relation to the scapula. It may be homologous to the element in the Cryptoclidus- 
shoulder girdle described in this paper (marked with 1 in Fig. 9). 


tergürtel sind „Interclavicula“, „Claviculae“, Scapulae und Coracoide, die 
median eine lange Symphyse bildeten und dorsal einen stumpfen Winkel 
einschlossen, überliefert. Der Scapula fehlt ein dorsales, flächiges Blatt; an 
dessen Stelle ragt ein Fortsatz nach dorsocaudad. Bis zur Basis dieses 
Fortsatzes reicht das posteriore Ende der „Clavicula“, das der Dorsalseite der 
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Abb. 5. Schultergiirtel in ventraler Ansicht; a) Simosaurus, b) Paranothosaurus, c) Pachy- 


pleurosaurus, d) Ceresiosaurus, e) Nothosaurier aus dem Oberen Muschelkalk, 
unbenannte Gattung, f) Nothosaurus (Oberer Muschelkalk); ohne Maßstab. 


Fig. 5. Shoulder girdles in ventral view; a) Simosaurus, b) Paranothosaurus, c) Pachypleu- 
rosaurus, d) Ceresiosaurus, e) unnamed nothosaur from the Upper Muschelkalk, f) 
Nothosaurus (Upper Muschelkalk); not to scale. 
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Scapula aufgelagert und mit dieser fest verwachsen ist. Median schließen die 
„Claviculae“ eine „Interclavicula“ ein. Die posteromediane Seite der Scapula 
steht mit dem anterolateralen Ende des Coracoides in Verbindung. Median 
von diesem Kontakt besitzt das Coracoid einen mehr oder weniger deutlich 
ausgeprägten Einschnitt, an den sich ein anteriorer Coracoidfortsatz 
anschließt (Abb. 4, 5). Das Besondere an diesem Schultergürtel-Typ ist, daß 
„Interclavicula“ und „Claviculae“ erstens sutural über die Scapulae mit dem 
enchondralen Schultergürtel verbunden sind und zweitens dorsal im 
Verhältnis zu den Scapulae liegen. Der gesamte Schultergürtel ist eine 
ringförmige, starre Struktur. Diese Konstruktion ist eine Synapomorphie der 
Nothosaurier. 

Weitere Synapomorphien der Nothosaurier werden weiter unten 
behandelt. Zum Verständnis der phylogenetischen Zusammenhänge ist es 
aber zunächst notwendig, in Verbindung mit dem Nothosaurier-Schulter- 
gürtel den Schultergürtel des Plesiosauriers Cryptoclidus zu betrachten. 


Die Schreibweise als „Interclavicula“ und „Clavicula“ wird hier gewählt, weil die 
damit bezeichneten Knochen bisher als Interclavicula und Clavicula und damit als 
dermal gebildete Elemente gedeutet wurden. Ihre dermale Herkunft und damit ihre 
Identität als Interclavicula und Claviculae muß jedoch angezweifelt werden. Die 


Begründung dafür wird im Folgenden anhand des Cryptoclidus-Schultergürtels veran- 
schaulicht. 
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Der Schultergiirtel von Cryptoclidus eurymerus 
(PHittips 1871) 


Anprews (1910) beschrieb den Schultergiirtel von Cryptoclidus als 
bestehend aus Coracoiden, Scapulae, Claviculae und Interclavicula. Die 
Neuuntersuchung des Cryptoclidus-Materials (British Museum (Nat. Hist.), 
London, R 2616, R 3538) zeigt, daß ein weiteres Element an der Bildung des 
Schultergürtels beteiligt war: 

Die „Clavikeln“ von Cryptoclidus liegen isoliert vor; es handelt sich, 
vereinfacht dargestellt, um dreieckige Knochenplatten (Abb. 6). Bei 
Exemplar R 2616 ist der anteriore Rand der „Clavicula“ nicht geradlinig, 
sondern durch eine Stufe versetzt. Außerdem ist der gesamte Vorderrand 
dorsalseitig rauh skulptiert (Abb. 6a, b). Die „Clavikeln“ des Cryptoclidus- 
 Exemplares R 3538 zeigen denselben Bau des vorderen Randes. Hier fügt 
sich jedoch ein deutlich als selbständiger Knochen erkennbares, spangenför- 
miges Element an besagter Stufe dem Vorderrand der „Clavicula“ an, verläuft 
etwa parallel zu diesem nach hinten und endet mit einer Bruchfläche (Abb. 
6-b,.c; 9). 


Abb. 6. Cryptochdus eurymerus Pruruirs, „Olaviculae“, a) B. M. (N. H.) R 2616 ventral, 
b) dorsal; c) B. M. (N. H.) R 3538 ventral, d) dorsal. Maßstab = 1 cm. 
Fig. 6. Cryptoclidus eurymerus PHILLIPS, “claviculae”, a) B. M. (N. H.) R 2616 ventral, b) 
dorsal; c) B. M. (N. H.) 3538 ventral, d) dorsal. Scale lines equal 1 cm. 


Die Scapula (R 3538) hat an ihrem vorderen Rand eine strukturierte 
Oberfläche, so als ob an dieser Stelle Verbindung mit einem Knochen 
bestanden hätte (Abb. 7b), dasselbe gilt für die Scapula von R 2616 (Abb. 
| 7a). Die Orientierung des oben beschriebenen Knochenelementes lage 
| vermuten, daß es an dieser Stelle auf die Scapula traf. Die Scapulae eines 
 juvenilen Cryptoclidus (B. M. [N. H.] R 2416) schließen sich median noch 
nicht zusammen; sie weisen an den entsprechenden Stellen wie die Scapulae 
der adulten Individuen eine Rauhigkeit auf (Abb. 8). Wie die Oberflache 
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Coracoid 


Abb. 7. Cryptoclidus eurymerus Pututrs; a) Schultergiirtel, craniale Ansicht, B. M. (N. 
H.) R 2616); b) rechte Schultergürtelhälfte, dorsal, B. M. (N. H.) R 3538; c) „Intercla- 
vicula“ und „Clavicula“, ventral, nach Anprews 1910. Maßstab = 10 cm. 


Fig. 7. Cryptochdus eurymerus Priwuips; a) shoulder girdle in cranial view, B. M. (N. H.) 
R 2616; b) right half of the shoulder girdle in dorsal view, B. M. (N. H.) R 3538; c) 
“interclavicula” and “clavicula” in ventral view, after Anprews 1910. Scale line equals 
10 cm. 


ihres posterioren Fortsatzes zeigt, setzte sich dieser wahrscheinlich in einer 
knorpeligen Verlängerung fort. Auch die Beschaffenheit des dorsolateralen 
Scapularfortsatzes von R 2616 und R 3538 läßt auf die Existenz eines 
knorpeligen Suprascapulare schließen. 

Als mögliche Interpretation für die Knochenspangen, die an den 
»Clavikeln* ansetzen und nach caudad weisen, bietet sich an, sie als Neubil- 
dungen zu deuten. Ihre Position, vor allem die vermutliche Verbindung mit 
der anterioren Seite der Scapula, entspricht der des Cleithrums früher Tetra- 
poden (Abb. 10a). 


Phylogenie der Sauropterygier 349 


Coracoid 


Abb. 8. Cryptoclidus, juvenil; Schultergiirtel, dorsal, (B. M. (N. H.) R 2416). 
Fig. 8. Cryptoclidus, immature; shoulder girdle in dorsal view, (B. M. (N. H.) R 2416). 


Scapula 


Abb. 9. Cryptoclidus eurymerus; Rekonstruktion des Schultergiirtels, dorsale Ansicht; 
das mit 1 bezeichnete Element entspricht seiner Position nach dem Cleithrum 
ursprünglicher Tetrapoden. Die „Claviculae“ liegen dorsal im Verhältnis zur Scapula; 
wahrscheinlich existierte ein knorpeliges suprascapulare (s. sc). 

Fig. 9. Cryptoclidus eurymerus; reconstruction of the shoulder girdle, dorsal view; the 
element marked with 1 corresponds with regard to its position to the cleithrum in 
primitive tetrapods. The “clavicles” lie dorsally with relation to the scapula; the scapula 
probably had a cartilagenous suprascapulare (s. sc). 
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Abb. 10. Ventrale Ansicht des Schultergürtels; a) Cotylosaurier (nach RoMER 1956), b) 
Claudiosaurus (nach Caroıı 1981). 1 Interclavicula, 2 Clavicula, 3 Scapulocoracoid, 4 
Foramen coracoideum, 5 Cleithrum. 


Fig. 10. Ventral view of the shoulder girdle; a) cotylosaur (after Romer 1956), b) 
Claudiosaurus (after Caroıı 1981). 1 interclavicula, 2 clavicula, 3 scapulocoracoid, 4 
foramen coracoideum, 5 cleithrum. 


Neben diesem, wahrscheinlich neugebildeten, Element zeigt der Schulter- 
gürtel von Cryptoclidus ein weiteres, auffälliges Merkmal: Die Schultergürtel- 
elemente (R 3538) lassen sich nur dann passend zusammenfügen, wenn die 
»Clavikeln* auf die dorsale Oberfläche der Scapulae gebracht werden. Auf 
der scapularen Ventralseite passen die Formen dagegen nicht zueinander. 
Dies geht auch aus den Abbildungen bei Anprews (1910) und Brown (1981) 
hervor. ANDREWS (1910) beschreibt für Cryptoclidus „Claviculae“ und „Inter- 
clavicula“ (Abb. 7c). 


Neudeutung des Sauropterygier-Schultergürtels 


Das Merkmal, daß „Claviculae“ und „Interclavicula“ dorsal im Verhältnis 
zur Scapula liegen, wurde oben bereits als Eigenart des Nothosaurier-Schul- 
tergürtels beschrieben. Es ist Nothosauriern und Plesiosauriern gemeinsam. 

CaroLL & GaskILL (1985) versuchen für Nothosaurier zu erklären, warum 
die „Clavikeln“ dorsal zur Scapula, also die ihrer Definition nach dermal 
gebildeten Elemente des Schultergürtels gar nicht oberflächlich lagen: Es 
scheint, als ob die bereits aquatisch angepaßten Vorfahren der Nothosaurier, 
nach Caroııs Vermutung axiale Schwimmer, die clavicularen Elemente 
zurückbildeten, daß aber im Laufe der Nothosaurier-Evolution im Zusam- 
menhang mit dem Erwerb einer paraxialen aquatischen Lokomotion der 
Schultergürtel wieder neu entwickelt wurde, wobei die Bildung der 


„Clavikeln“ gar nicht mehr dermal erfolgte, sondern wie die der enchon- 
dralen Teile. 
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Die notwendige Schlußfolgerung daraus muß aber lauten, daß es sich gar 


nicht um Clavikeln und Interclavicula, sondern auch hierbei um Neubil- 


dungen handelt. 

Betrachtet man die Schultergürtel der einzelnen Nothosaurier-Gattungen, 
so erscheint Caroiis Theorie durchaus plausibel. Denn von Neusticosaurus 
und den kleinwüchsigen Nothosauriern aus dem Unteren Muschelkalk von 
Polen liegen häufig isolierte Scapulae, deren Vorderseite auch keinerlei Reste 
einer „Olavicula“ aufweist, vor. Bei den größeren Gattungen konnte dagegen 
in keinem Falle eine isolierte, unversehrte Scapula beobachtet werden. Diese 
Befunde des Fossilberichts könnten gemäß Caroıı & GaskiLL (1985) als 
verschiedene Zustände einer Entwicklung interpretiert werden: Während bei 
Neusticosaurus und den übrigen kleinwüchsigen Gattungen Scapulae und 


| „Claviculae“ getrennt verknöcherten, waren sie bei Nothosaurus und den 
übrigen großwüchsigen Gattungen über einen suturalen Kontakt zusammen- 


geschlossen. 

Die Theorie von der Neuentwicklung des clavicularen Schultergürtels 
impliziert, daß der Schultergürtel der kleinwüchsigen Gattungen, bei dem 
Scapula und „Clavicula* getrennt verknöchern, einen ursprünglichen 
Zustand darstellt. Der plesiomorphe Charakter dieses Schultergürtels kann 
anhand eines zweiten Merkmals, nämlich des kleinen Foramen coracoideum, 
belegt werden: 

Am Schultergürtel der Nothosaurier fällt auf, daß die „Claviculae“ an den 


_ posterioren Rändern entweder Fortsätze (Abb. 11), (Simosaurus, Pachypleuro- 
 saurus) oder bestimmte Oberflächenstrukturen, wie Vertiefungen und 


' Rauhigkeiten aufweisen, die eine Verbindung mit Knorpel vermuten lassen. 


Diesen Gedanken äußerte bereits SerLey (1893) und machte einen Rekon- 
struktionsvorschlag des Schultergürtels mit einem „precoracoid“, das 
Coracoid, Scapua und „Clavicula“ verbunden hätte. 

Daß am Aufbau des Schultergürtels „noch ausgedehnte Knorpelmassen 
beteiligt (waren), so daß der Verknöcherungsprozeß bei den einzelnen 
Individuen verschieden weit fortgeschritten gewesen“ sein könnte, glaubte 
auch ZANGERL (1935: 36) für Pachypleurosaurier. Er beschreibt die Scapula 
als einen Knochen, „welcher an seinem caudalen Ende bedeutende Dicke 
besitzt, cranialwärts aber in eine dünne Knochenplatte ausläuft und — darauf 


' deutet eine feine Oberflächenlinie auf der Ventralseite der Clavicula hin — 


sich wahrscheinlich in einer Knorpellamelle fortsetzte“ (S. 35). 
Auch bei den anderen Nothosauriern sind die mediane Seite der Scapula 


und die vordere Endfläche des präglenoidalen Fortsatzes so beschaffen, daß 


eine Verbindung mit Knorpel wahrscheinlich ist. Die Merkmale „Foramen 
coracoideum“ und „präglenoidaler Fortsatz“ liegen in verschiedenen Ausprä- 
gungen vor (Abb. 11). Bei den kleinwüchsigen Nothosauriern aus dem 
Unteren Muschelkalk von Polen (Abb. 11a) ist das Foramen coracoideum 
knöchern durch Scapula und Coracoid umschlossen und klein, ebenso bei 
Simosaurus (Abb. 11c). Bei Pachypleurosaurus (Abb. 11 b) ist das Coracoid 


25 N. Jb. Geol. Paläont. Abh. Bd. 173 
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median vom Kontakt mit der Scapula nur geringfiigig eingeschnitten. Das 
Foramen coracoideum kann nicht vollständig knöchern umschlossen 
gewesen sein. Bei Nothosaurus (Oberer Muschelkalk) (Abb. 11d) und in 
noch höherem Maße bei Ceresiosaurus besitzt das Coracoid einen 
deutlichen, anterioren Fortsatz, das Foramen coracoideum ist groß und sein 
anteriorer Rand war vermutlich aus Knorpel. 

Ein kleines Foramen coracoideum ist deshalb als ursprünglich zu werten, 
da es auch bei sehr frühen Reptilien klein ist. Deren enchondraler Schulter- 


Abb. 11. Wie aus der Oberflächenbeschaffenheit des posterioren Randes von „Intercla- 
vicula“ (1) und „Clavicula“ (2), des medianen Randes der Scapula (3) und der 
anterioren Fläche des präglenoidalen Coracoidfortsatzes (4) hervorgeht, war am 
Aufbau des Nothosaurier-Schultergürtels auch Knorpel (punktiert) beteiligt, (5 
Coracoid); a) kleinwüchsige Nothosaurier aus dem Unteren Muschelkalk Polens, b) 
Pachypleurosaurus (Ladin), c) Simosaurus d) Nothosaurus, (Oberer Muschelkalk). 


Fig. 11. The surface structure of the posterior margin of “interclaviculae” (1) and 
“clavicula” (2), the inner margin of the scapula (3) and of the anterior surface of the 
preglenoidal process of the coracoid (4) show that the nothosaur shoulder girdle was 
partly formed by cartilage (dotted), (5 coracoid); a) small nothosaurs from the Lower 


Muschelkalk of Poland, b) Pachypleurosaurus (Ladinian), c) Simosaurus d) Nothosaurus 
(Upper Muschelkalk). 
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gürtel bestand aus zwei Scapulocoracoiden, die von einem kleinen Foramen 
coracoideum durchbrochen waren (Abb. 10a). 

Es können nun bestimmte Merkmale des Schultergürtels der hypothe- 
tischen Stammart aller Nothosaurier formuliert werden: Scapula und 
Coracoid verknöcherten getrennt. Sie schlossen ein kleines Foramen 
coracoideum ein. Der vordere Teil des Schultergürtels bestand aus Neubil- 
dungen, die dorsal im Verhältnis zur Scapula lagen. 


Die Monophylie der Sauropterygier 


Vergleicht man nun den Cryptoclidus-Schultergürtel mit demjenigen der 
hypothetischen Stammart der Nothosaurier, so erkennt man, daß auch 
Cryptoclidus von dieser abgeleitet werden kann. Cryptoclidus zeigt im Schul- 
tergürtel die Merkmale „getrennte Verknöcherung von Scapula und 
Coracoid“, „von Scapula und Coracoid gebildetes Foramen coracoideum“ 
und „dorsale Lage des vorderen Schultergürtelanteiles im Verhältnis zur 
Scapula“. Diese Merkmale sind deshalb als Merkmale der gemeinsamen | 
Stammart von Nothosauriern und Plesiosauriern zu betrachten. Durch 
Verknöcherung des knorpeligen Anteiles und durch Vergrößerung des 
Foramen coracoideum kann man sich die Entstehung der Cryptoclidus- 
Scapula (Abb. 7b, 9) aus einer Scapula wie der ursprünglichen Nothosaurier- 
Scapula (Abb. 11a) vorstellen. Damit ist anhand der Schultergürtelkon- 
struktion von Cryptoclidus und der Nothosaurier die Monophylie der Notho- 
saurier und Plesiosaurier belegt. 

Nun wäre einzuwenden, daß, wenn die Schultergürtelkonstruktion als 
Synapomorphie der Sauropterygier behandelt wird, sie nicht Synapomorphie 
der Nothosaurier sein könne, sondern für die Nothosaurier bereits ein plesio- 
morphes Merkmal darstelle. Der Schultergürtel der Nothosaurier kann aber 
dennoch weiterhin als Synapomorphie dieser Gruppe gewertet werden: 

Der Vergleich zwischem dem Schultergürtel der Nothosaurier und dem 
Cryptoclidus-Schultergürtel zeigt, daß das neubeschriebene Element bei 
Cryptoclidus (Abb. 9), dessen Position der eines Cleithrums entspricht, und 
die „Clavicula* der Nothosaurier in bezug zur Scapula dieselbe Lage 
einnehmen. Die beiden Knochen könnten daher homolog sein, Die Existenz 
dieses Elementes wäre somit ein weiteres Merkmal der hypothetischen, 
gemeinsamen Stammart der Nothosaurier und Plesiosaurier. 

Es gäbe dann 3 Neubildungen im Schultergürtel der Sauropterygier- 
Vorfahren, die am Cryptoclidus-Schultergürtel alle erhalten wären, als „Inter- 
clavicula“, „Clavicula* und als das oben neubeschriebene Element. Am 
Nothosaurier-Schultergürtel wäre nach dieser Deutung die „Interclavicula“ 
erhalten, das bei Cryptoclidus neubeobachtete Element, bisher als „Clavicula“ 
der Nothosaurier bezeichnet, zu einer kräftigen Knochenspange ausgebildet 
und die „Clavicula“ der hypothetischen Stammart der Sauropterygier, die bei 
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Cryptoclidus persistiert, zurückgebildet. Zu prüfen wäre, ob nicht der 
knorpelige Anteil des Nothosaurier-Schultergürtels der „Clavicula“ von 
Cryptoclidus entspricht. 


Die Herkunft der Sauropterygier 


Einige Merkmale am Skelett der Nothosaurier führten zu der Annahme, 
daß Sauropterygier von sehr frühen Reptilien oder von Amphibien 
abzuleiten seien. 


Den bekanntesten Versuch in diesem Sinne machte KUHN-SCHNYDER (1961), der am 
Hinterhaupt von Simosaurus einen Ohrschlitz, gebildet von Tabulare und Squamosum, 
zu erkennen glaubte und vorschlug, Nothosaurier von labyrinthodonten Amphibien 
oder sogar von osteolepiformen Crossopterygiern abzuleiten. KuHN-SCHNYDER hat 
diesen Gedanken später aufgegeben. ScHhuLrtze (1970) konnte im Zusammenhang mit 
der Neubeschreibung des erstmals von Epınger (1921) vorgestellten Nothosaurus- 
Schädels aus dem Keuper nachweisen, daß KUHn-SCHNYDERS Deutung des Simosaurus- 
Schädels falsch war. Nach Schutze handelt es sich bei den von KuHN-SCHNYDER als 
Postparietale und Tabulare bezeichneten Knochen um Teile des Parietales und des 
Squamosums; es kann daher wegen des Fehlens von Tabulare und Supratemporale bei 
den Sauropterygiern nicht von einem Ohrschlitz im Sinne früher Tetrapoden die Rede 
sein. 


Als ursprüngliches Merkmal am Schädel der Nothosaurier könnte auch 
der starke Verknöcherungsgrad gedeutet werden. Epincer (1921 b) unter- 
suchte den Steinkern einer Schädelhöhle von Nothosaurus und hielt „das 
Fehlen jeglicher Hemisphärenanschwellung“ für ein „auffallend primitives 
Merkmal“ (S. 28). 

Am postcranialen Skelett könnte das Ilium der Nothosaurier als ursprüng- 
liches Merkmal gedeutet werden, da ihm ein dorsales Blatt fehlt. Nach 
Romer (1956) war das Ilium ursprünglicher Reptilien oberhalb des Aceta- 
bulums eingeschnürt und die Iliumplatte noch wenig dorsalwärts ausgedehnt. 
Sie bestand aus einem posterioren Fortsatz zur Verbindung mit der Schwanz- 
muskulatur. 

Auch die außergewöhnliche Schultergürtelkonstruktion der Sauropte- 
rygier, die keine erkennbare Parallele bei anderen Tetrapoden hat, kann dazu 
verleiten, Sauropterygier von einer früh- oder vorreptilischen Organisa- 
tionsstufe abzuleiten. 

KUHN-SCHNYDER (1967, 1980) gab in seinen Arbeiten über das Problem 
der „Euryapsida“ und über die Temporalöffnungen der Reptilienschädel den 
Anstoß zur Ableitung der Nothosaurier von ursprünglichen Diapsiden; 
Caroıı (1981) begann sie durchzuführen. 

KUHN-SCHNYDER nimmt den Bau der Wange, die einen nach ventral 
offenen Bogen bildet, das reduzierte Jugale und das fehlende Quadratojugale 
zum Anlaß, Nothosaurier von Diapsiden abzuleiten. Bereits JAEKEL (1910) 
hatte diese Theorie vertreten. KuHn-SCHNYDER stellt die Hypothese auf, daß 
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zu Ende des Perm mit Formen wie Youngina und Youngopsis aus dem 
ursprünglichen Reptilschädel mit einer geschlossenen Schläfenregion und 
einem kinetischen Munddach das Diapsiden-Stadium durch Ausbildung von 
zwei Schläfenöffnungen erreicht war. Sodann wurde nach KuHN-SCHNYDERS 
Annahme in zwei unabhängigen Linien der untere Jochbogen reduziert: Es 
entstand einerseits der streptostyle Schädel der Lepidosauria, indem sich das 
Quadratum von Pterygoid und Epipterygoid trennte und über sein proxi- 
males Ende ein Gelenk mit dem Squamosum bildet, und andererseits der 
monimostyle Schädel der Sauropterygier, der durch eine feste Verbindung 
des Quadratums mit Pterygoid und Squamosum und durch den Verlust des 
kinetischen Munddaches ausgezeichnet ist. 

KuHn-SchnYDers Vorstellung über die Reduktion des unteren Temporal- 
bogens läßt sich bei Ansicht des Schädels von Simosaurus (SMNS 50714) 
leicht nachvollziehen (Abb. 1), denn es führt ein Fortsatz, der als posteriore 
Verlängerung des Maxillare bezeichnet werden könnte, und an dem nicht zu 
erkennen ist, ob und inwieweit das Jugale noch Anteil daran hat, nach 
hinten und endet bald. Bei Nothosaurus (SMNS 13155) sind in dieser 
Schädelregion ähnliche Verhältnisse zu beobachten. Diesen Knochen unter 
der Annahme, daß Nothosaurier bzw. ihre Vorfahren ursprünglich eine 
einzige, obere Temporalöffnung besaßen, zu erklären, fällt schwer, während 
seine Deutung als Relikt eines unteren Temporalbogens, wie am Youngina- 
Schädel vorhanden (Abb. 12a), plausibel ist. 
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Abb. 12. a) Youngina, Schädel lateral und dorsal (nach Caroıı 1981); b) Cryptoclidus, 
Schädel lateral (nach Brown 1981); schwarz: Postorbitale, schraffiert: Postfrontale, 


punktiert: Squamosum, j Jugale, qj Quadratojugale, q Quadratum. 

Fig. 12. a) Youngina, skull in lateral and dorsal view (after Caroıı 1981); b) Crypto- 
clidus, skull in lateral view (after BROown 1981); black: postorbitale, lined: postfrontale, 
dotted: squamosum, j jugale, qj quadratojugale, q quadratum. 
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Caroıı (1981) beschreibt aus dem Oberen Perm von Madagaskar 
Claudiosaurus germaini Caro. als zwischen ursprünglichen diapsiden 
Reptilien und Nothosauriern vermittelnd, da der Skelettbau dem der 
Eosuchier ähnlich, das Fehlen eines unteren Temporalbogens und der 
geschlossenen Gaumen aber typisch für Nothosaurier sei, und sich in den 
Proportionen und der reduzierten Verknöcherung in Hand und Fuß von 
Claudiosaurus bereits die aquatische Anpassung andeute. 

Caroıı (1981) stimmt mit KuHn-ScHnYDER darin überein, daß der 
Nothosaurier-Schädel eher durch Verlust des unteren Temporalbogens aus 
einem Schädeltyp, wie ihn Youngina darstellt, entstand als aus einem Schädel 
mit einer festen Wange, indem diese von ventral zurückgebildet wurde. 


KUHN-SCHNYDER nimmt für die permischen Vorfahren der Nothosaurier schon 
aquatische Lebensweise an, da kein hakenförmiges Metatarsale V, das möglicherweise 
mit der Ausbildung eines intertarsalen Gelenkes zusammenhängt, ausgebildet wurde. 
Ein geradegestrecktes Metatarsale V besitzen zwar nicht ausschließlich, aber auch die 
Eosuchier. 

Merkmale, die bisher nur von Vertretern der Eosuchier bekannt waren, 
die aber auch für Nothosaurier typisch sind, finden sich im Wirbelbau. 
CurrıE (1981) beschreibt für Youngina eine zusätzliche Wirbelgelenkung 
zwischen den Zygapophysen: “a very thin rectangular process on the anterior 
edge of the neural spine on the midline. It appears to be long enough to 
contact the posterior surface of the neural spine of the preceding vertebra” 
(S. 816). Dieselbe Artikulation zwischen den Dornfortsätzen beobachtet 
Currie bei Hovasaurus, einem aquatischen Eosuchier aus dem Oberen Perm 
von Madagaskar: “...in some cases this contact can extend vertically far up 
the neural spine” (S. 816), und bei einigen weiteren Eosuchiern (Kenyasaurus, 
Tangasaurus). 

Diese Wirbelgelenkung scheint nichts anderes zu sein, als die Artiku- 
lation, die bei Nothosaurus im Oberen Muschelkalk (Abb. 2h, 1) besonders 
deutlich entwickelt ist und auch bei Nothosaurus im Unteren Muschelkalk 
vorkommt. 

Caroıı & GaskiLL (1985) vergleichen die Wirbelgelenkung, die bei 
Pachypleurosaurus außer den Zygapophysen existiert (“...the vertebrae ... 
have the anterior margin of the base of the neural spine fitting into the 
posterior margin of the more anterior vertebrae between the zygapophyses”, 
S. 369), ebenfalls mit der von Curriz beschriebenen. 

Die zusätzliche Gelenkung der Wirbel über die Dornfortsätze scheinen 
also Vertreter der Eosuchier und der Nothosaurier gemeinsam zu haben. Die 
Morphologie der Nothosaurier-Wirbel, speziell die der kleineren Notho- 
saurier wie Pachypleurosaurus, Neusticosaurus und der Formen aus dem 
polnischen Unteren Muschelkalk, erinnert sehr an die Wirbel von Youngina, 
die Currıie (1981) abbildet. Nach Caroıı & GaskILL (1985) entspricht auch 
die Zahl der Rumpfwirbel von Pachypleurosaurus der bei ursprünglichen 
Eosuchiern (Abb. 2, Tabelle 1). 
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Die Merkmale an den Schädeln von Youngina, Claudiosaurus und Notho- 
sauriern, die deren Verwandtschaft wahrscheinlich machen, werden von 
Caro t (1981) ausführlich behandelt. Am Schädel von Claudiosaurus zeigen 
sich aber auch wesentliche Unterschiede zu Nothosauriern, etwa insofern, 
daß seine Palatinae dicht von Dentikeln besetzt sind, was gegen die 
Zuordnung zu Sauropterygiern spricht. 

Claudiosaurus besitzt nach Caro, & Gasxitt (1985) einen Schulter- 
gürtel, der dem der Eosuchier ähnlich ist: Die Interclavicula ist lang gestielt; 
ihre vordere Platte ist reduziert und steht in Kontakt mit den Clavikeln. 
Scapula und Coracoid bilden eine gemeinsame Verknöcherung (Abb. 10). 
Das Sternum war im Gegensatz zu anderen Eosuchiern, z. B. Hovasaurus, 
nicht verknöchert. Aufgrund dieses Schultergürtels ist Claudiosaurus nicht zu 
den Sauropterygiern, wie Caroıı (1981) vorschlägt, zu stellen. 

Die verwandtschaftlichen Beziehungen zwischen Youngina-ähnlichen 
Eosuchiern, Claudiosaurus und Verwandten sowie den Sauropterygiern 
können unter Einbeziehung der Kunn-Schnyper’schen Theorie, der 
Erkenntnisse von CaroLı und den Angaben von Kuun (1969) am plausi- 
belsten folgendermaßen dargestellt werden (Abb. 13): Aus Reptilien mit 
diapsidem, kinetischem und monimostylen Schädel entstehen durch die 
Bildung eines Gelenkes zwischen Quadratum und Squamosum einerseits die 
Reptilien mit streptostylem Schädel (1/13), andererseits Reptilien mit einem 
Schädel, wie ihn Youngina besitzt (2/13). Ob hier tatsächlich ein Schwester- 
gruppenverhältnis vorliegt, ist schwer zu entscheiden. Der Erwerb der Strep- 
tostylie ist sicher als apomorphes Merkmal zu deuten. Es ist aber nicht 
nachgewiesen, daß die diapsiden Vorfahren der Gruppe A (Abb. 13) 
identisch mit den diapsiden Vorfahren der Gruppe B+C+D waren, da ein 
diapsider Schädeltyp mehrfach unabhängig entstanden sein kann. Die 
Fragwürdigkeit des Schwestergruppenverhältnisses zwischen Gruppe A und 
Gruppe B+C+D zeigt sich auch darin, daß zum Youngina-Schädel, hier als 
apomorphes Merkmal verwendet, kein plesiomorphes Pendant bestimmt 
werden konnte. Falls die Monophylie von Gruppe A und Gruppe BHC+D 
widerlegt wird, hat das Cladogramm (Abb. 13) erst ab dem Niveau von 
Merkmal 2/13 Gültigkeit. 

Die gemeinsamen Vorfahren der Sauropterygier und der Gruppe um 
Claudiosaurus sind durch Reduktion des unteren Temporalbogens (3/13), 
Verlust der Schädelkinetik (4/13), Erhöhung der Zahl der Sacral- (5/13) und 
Halswirbel (6/13), Verlust des knöchernen Sternums (7/13) und die 
Reduktion knöcherner Elemente in Carpus und Tarsus (8/13) gekenn- 
zeichnet. Diese Merkmale sind apomorph in Bezug auf die „Youngina- 
Gruppe“. 

Der Begriff „Youngina-Gruppe“ wird ab hier anstelle von „Eosuchier“ 
verwendet wegen der unklaren Diagnose der Eosuchier. Es konnten keine 


') 1/13 = Merkmal 1 im Cladogramm Abb. 13. 
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kinetischem, 
monimostylem 
Schadel 


Abb. 13. Die phylogenetischen Beziehungen zwischen den Reptilien mit streptostylem 
Schädel, den Sauropterygiern, der Claudiosaurus-Gruppe und den Youngina- ähnlichen 
Eosuchiern. Die apomorphen Aussprägungen (schwarz) der Merkmale sind: 1. Strepto- 
styler Schädel, 2. Youngina-Schädel, gekennzeichnet durch best. Konfiguration und 
Proportionen der Schädelelemente, Schädelform, große Orbital- und kleine Temporal- 
öffnungen, 3. Reduktion des unteren Temporalbogens, 4. Verlust der Schädelkinetik, 5. 
Erhöhung der Zahl der Sacralwirbel, 6. Erhöhung der Zahl der Halswirbel, 7. Verlust 
des knöchernen Sternums, 8. Verknöcherungen in Hand und Fuß reduziert, 9. Neubil- 
dungen im vorderen Teil des Schultergürtels, 10. Schwanzrippen, 11. Bezahnung auf 
die Kieferränder beschränkt, 12. Nares nach posterior verlagert, 13. Verlust der Inter- 


centren, 14. platycoele (sensu Romer) Wirbelkörper, 15. Reduktion der Rumpfwirbel- 
zahlen. 
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gemeinsamen Merkmale der „Youngina-Gruppe“ bestimmt werden, deren 
Erwerb nach dem Erwerb von Merkmal 2/13 erfolgte. Der letzte gemeinsame 
Vorfahr der „Youngina-Gruppe“, der nicht Vorfahr der Sauropterygier und 
von Claudiosaurus war, kann daher nicht definiert werden und damit auch 
nicht die Schwestergruppe der Sauropterygier und der Claudiosaurus-Gruppe 
(B und C). Die Schwestergruppe ist innerhalb der „Youngina-Gruppe“ zu 
suchen. | 

Durch Umbildungen im Schultergürtel (9/13), die Entwicklung von 
Schwanzrippen (10/13), den Verlust der Gaumenbezahnung (11/13), die 
Rückverlegung der Nares (12/13), den Verlust der Intercentra (13/13) und die 
Bildung platycoeler Wirbeikörper (sensu Romer) (14—/13) entwickelt sich 
die Sauropterygier-Linie (B). Claudiosaurus hat reduzierte Rumpfwirbelzahl 
(15/15). 


Mit dieser Rekonstruktion der phylogenetischen Zusammenhänge löst sich das 
Problem des geschlossenen, primären Gaumendaches der Nothosaurier und des von 
Interpterygoidalfenstern durchbrochenen Gaumens der Plesiosaurier: Der Schädel vom 
Youngina-Typ hat kleine Interpterygoidalfenster, die Pterygoide von Claudiosaurus sind 
median fast oder völlig geschlossen (Caroıı & Gaskır 1985). Für die gemeinsame 
Stammart der Sauropterygier sind daher sehr kleine interpterygoidale Öffnungen 
anzunehmen und es läßt sich sowohl das Gaumendach der Plesiosaurier als auch das 
der Nothosaurier davon ableiten. 

Eine zweite Wirbelgelenkung wie bei den Nothosauriern und Youngina tritt bei 
Plesiosauriern nicht auf. Dieses Merkmal kann deshalb nicht als Synapomorphie der 
Sauropterygier gewertet werden, außer es wird für Plesiosaurier eine Rückbildung dieser 
Wirbelfortsätze angenommen. An Anbetracht der Signifikanz dieses Merkmals scheint 
diese Annahme zulässig; dennoch wird das Merkmal „doppelte Wirbelgelenkung“ hier 
nicht in das Synapomorphieschema aufgenommen. 

Die Reduktion des unteren Temporalbogens bei den Reptilien mit streptostylem 
Schädel und bei den Vorfahren der Gruppe B+C (Abb. 13) wird hier als Parallelismus 
behandelt. 


Zusammenfassend können die Merkmale der hypothetischen 
Stammart der Sauropterygier formuliert werden: Es handelte sich um 
ein vermutlich kleines Reptil, dessen Schädel eine obere Temporalöffnung 
besaß und akinetisch war. Das Quadratum war fest mit dem Squamosum 


Fig. 13. The phylogenetic relationships between reptiles with streptostylic skull, surop- 
terygians, the Claudiosaurus-group and the Youngina-like eosuchians. The apomorph 
conditions (black) of the characters are: 1. streptostylic skull, 2. Youngina-like skull, 
characterized by a certain configuration and certain proportions of the skull elements, 
a certain shape of the skull and large orbital and small temporal openings, 3. loss of the 
lower temporal bar, 4. loss of skull kinetics, 5. increased number of sacral ribs, 6. 
increased number of cervical ribs, 7. loss of bony sternum, 8. reduction of bony 
elements in carpus and tarsus, 9. redevelopment of the anterior part of the shoulder 
girdle, 10. caudal ribs, 11. loss of palatal dentition, 12. nares shifted posteriorly, 13. loss 
of the intercentra, 14. platycoel (sensu Romer) vertebrae, 15. decreased number of 


thoracal vertebrae. 
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verbunden. Nur die Kieferränder trugen Bezahnung. Die äußeren Nasenöff- 
nungen lagen nicht mehr in der Schnauzenspitze, sondern etwas weiter 
hinten. Die Wirbelkörper waren anterior und posterior leicht konkav; Inter- 
centren waren nicht mehr vorhanden. Die Zahl der Sacralwirbel, bei 
ursprünglichen Reptilien 2, war erhöht, ebenso die Zahl der Halswirbel. An 
der Schwanzwirbelsäule waren Rippen ausgebildet, die mit den kurzen Trans- 
versalfortsätzen gelenkten. Dem Schultergürtel fehlte ein knöchernes 
Sternum; anstelle des dermal gebildeten Teiles wurden enchondrale, im 
Verhältnis zur Scapula dorsal liegende Elemente entwickelt. 


Die Schwestergruppen Nothosaurier und Plesiosaurier 


Ausgehend von den Merkmalen der Sauropterygier-Stammart können 
nun die Synapomorphien für die Plesiosaurier und die Nothosaurier be- 
stimmt werden. Bezüglich des Schultergürtels geschah dies bereits in Kap. 5. 

Synapomorphien der Plesiosaurier (Abb. 14): Der Plesiosaurier- 
Schädel unterscheidet sich in Form und Größe der Schädelöffnungen vom 
Schädel der Sauropterygierstammart und in weiteren Details vom Schädel 
der Nothosaurier (1/14) (Epınger 1935, Huene 1952). Das Gebif ist differen- 
ziert; die Art der Differenzierung ist anders als die bei Nothosauriern auftre- 
tenden Gebißdifferenzierungen (5/14). Bei Cryptoclidus eurymerus (PHILLIPS) 
sind im Unterkiefer die vorderen Zähne die größten; im Oberkiefer sind die 
drei vordersten Zähne klein, es folgen fünf große Praemaxillarzähne, die den 
großen Unterkieferzähnen entsprechen. Im Maxillare sind nur die ersten 
acht Zähne etwa so groß wie die entsprechenden im Dentale; die hinteren 
Maxillarzähne sind viel kleiner als die hinteren Zähne im Unterkiefer 
(Brown 1981) (Abb. 12b). Die Körpergröße nimmt im Laufe der Plesio- 
saurier-Evolution zu und die Halswirbelsäule wird länger. 

Die Wirbel der Plesiosaurier haben hohe Dornfortsätze und lange 
Querfortsätze (Abb. 2, [2/14]), die Zygapophysen-Facetten sind keine 
ebenen Flächen, sondern gebogen (3/14). Außerdem zeichnen sich die 
Plesiosaurier durch ihre als Tragflächen funktionierenden Flossen mit 
extremer Hyperphalangie und stark verkürzten und abgeplatteten Knochen 
aus (4/14). Eine weitere Synapomorphie der Plesiosaurier liegt im 
Beckenbau: Das Ilium steht nicht mehr mit beiden anderen Beckenele- 
menten, sondern nur mit dem Ischium in Verbindung (6/14). 


Einige der genannten Merkmale sind bei Nothosauriern ähnlich ausgebildet: Die 
Wirbel der Plesiosaurier unterscheiden sich zwar durch die geschwungenen Facetten 
der Zygapophysen und die längeren Querfortsätze von allen Nothosaurierwirbeln, 
stehen aber in ihrer gesamten Morphologie den Wirbeln von Nothosaurus (Oberer 
Muschelkalk) recht nahe. 

Der zumindest bei einigen Gattungen der Plesiosaurier extrem verlängerte Hals, 
die Halswirbelsäule von Elasmosaurus zählt bis zu 76 Wirbel, und die erhebliche 
Körpergröße, welche die Plesiosaurier erreichten, könnten als Fortsetzung einer 
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Entwicklung innerhalb der Nothosaurier gedeutet werden. Wie weiter unten gezeigt 
wird, war die Nothosaurier-Linie, aus der die paraxialen Schwimmer Nothosaurus 
(Oberer Muschelkalk) und Ceresiosaurus (Ladin) hervorgingen, durch ähnliche 
Tendenzen (Verlängerung der Halswirbelsäule, Zunahme an Körpergröße) gekenn- 
zeichnet. Auch ist Ceresiosaurus der Nothosaurier mit der höchsten Phalangenzahl. 
Deshalb und besonders auch aufgrund der paraxialen Schwimmweise der beiden 
Nothosaurier-Gattungen (Rudern) einerseits und der Plesiosaurier („Unterwasserflug“) 
andererseits, könnte man versucht sein, die Plesiosaurier von Nothosaurus (Oberer 
Muschelkalk) oder Ceresiosaurus abzuleiten. Da die Befunde an den Schultergürteln 
aber bereits das Schwestergruppenverhältnis von Nothosauriern und Plesiosauriern 
gezeigt haben, müssen die Merkmale „hohe Dornfortsätze“, „lange Halswirbelsäule“ 
und „Phalangenvermehrung“ bei Plesiosauriern als Parallelismen zu Nothosaurus 
(Oberer Muschelkalk) und Ceresiosaurus gedeutet werden; ebenso ist der Erwerb einer 
paraxialen Schwimmweise als zweifach auftretende Entwicklung innerhalb der Sauro- 


 pterygier-Evolution aufzufassen. 


Synapomorphien der Nothosaurier (Abb. 14): Gemeinsame 
Merkmale aller Nothosaurier, die sie von allen anderen bekannten Reptilien 


trennen, sind außer der besonderen Schultergürtelkonstruktion das ge- 


schlossene, primäre Gaumendach (7/14) und die Reduktion des dorsalen 
Iliumblattes (8/14). 

Die hypothetische Stammart aller Nothosaurier kann folgendermaßen 
beschrieben werden: 

Der Schädel des kleinen Reptils war akinetisch und monimostyl, er hatte 
ein geschlossenes Gaumendach und eine obere, kleine Temporalöffnung. Die 


Nares waren zurückverlegt. Zähne saßen nur in den Kieferrändern. Die 


Wirbelsäule war im cervicalen Abschnitt verlängert; mit dem Ilium standen 
mehr als zwei Rippen in Verbindung. Intercentren fehlten, die Pleurocentren 


| bildeten leicht bikonkave Scheiben. Die Schwanzwirbel waren mit Rippen 
‚ versehen. Den vorderen Bogen des Schultergürtels bildeten zwei Elemente, 


die dorsal zur Scapula lagen und vermutlich enchondral gebildet wurden. 


Die verwandtschaftlichen Beziehungen innerhalb der 
Nothosaurier 


Zur Lesrichtung: Mit der Deutung des Schultergürtels und der Unter- 


suchung der Schultergiirtelentwicklung der Nothosaurier wurde bereits die 
 Lesrichtung festgelegt. Der Schultergürtel von Ceresiosaurus und der von 


 Nothosaurus (Oberer Muschelkalk) wurden als abgeleitet, derjenige der klein- 


 wüchsigen Nothosaurier (Abb. 11) als ursprünglich eingestuft. Diese 
_ Lesrichtung wurde ja auch bereits bei der Bestimmung der Vorfahren der 


Sauropterygier angewendet. Sie ist nicht allein aufgrund der Schultergürtel- 
entwicklung zu favorisieren. In der Nothosaurier-Evolution läßt sich in 
derselben Richtung z. B. auch eine Zunahme der Körpergröße und eine 


Differenzierung und Spezialisierung des Gebisses feststellen. Auch die Ergeb- 


nisse der funktionsmorphologischen Untersuchung könnten als Argument 
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fiir diese Lesrichtung herangezogen werden: Eine paraxiale Schwimmweise, 
die Nothosaurus (Oberer Muschelkalk) und Ceresiosaurus zugeschrieben wird 
(ScHMIDT 1985), ist gegenüber axialem Schwimmen wahrscheinlich als 
abgeleitet zu deuten, da viele rezente Reptilien, die terrestrisch leben, beim 
Schwimmen den Antrieb axial erzeugen, wenn auch die Gliedmaßen mitbe- 


nutzt werden. 

Pachypleurosaurier: Als Pachypleurosaurier werden hier die 
Gattungen Pachypleurosaurus, Phygosaurus, Neusticosaurus, Dactylosaurus, 
Anarosaurus zusammengefaßt. Auch Psilotrachelosaurus und Rhäticonia, 
wegen ihrer unklaren Diagnose ungesicherte Gattungen, gehören in diesen 
Formenkreis. Außerdem sind die kleinwüchsigen Nothosaurier aus dem 
Unteren Muschelkalk von Krakau und Gogolin in Polen zu dieser Gruppe 
zu rechnen. 

Ein plesiomorphes Merkmal der Pachypleurosaurier ist die Ausbildung 


Abb. 14. Die phylogenetischen Beziehungen innerhalb der Sauropterygier (= Gruppe B 
in Abb. 13). 

Die apomorphen Ausprägungen (schwarz) der Merkmale sind: 1. Plesiosaurier-Schädel, 
2. Lange Transversalfortsätze, 3. Gebogene Zygapophysen-Facetten, 4. Gliedmaßen 
durch Hyperphalangie sowie durch starke Verkürzung und Abplattung der Knochen zu 
Flossen umgewandelt, die als Tragflächen funktionierten, 5. Differenziertes Gebiß, 6. 
Ilium ohne Kontakt zum Pubis, 7. Geschlossenes Gaumendach, 8. Dorsal reduziertes 
Ilium, 9. Phalangenreduktion, 10. Verkleinerung der Hand, 11. Schwanz als Schwimm- 
struktur, 12. Ventrale Umrandung der Temporalöffnung aus Postfrontale und 
Squamosum, 13. Humerus gekrümmt, 14. Große Temporalöffnungen, kleine Orbitae, 
15. Weitere Phalangenreduktion, 16. Zunahme an Körpergröße, 17. Pachyostose, 18. 
Breiter Schädel, 19. Isodontes Gebiß, 20. Ilium höher als das der übrigen Nothosaurier 
und mit einem Fortsatz oberhalb des acetabularen Teiles, 21. „Infrazygapophysen“, 22. 
Schädel flach, schmal, alle Schädelöffnungen liegen dorsal (Nothosaurus-Typ), 23. Stark 
differenziertes Gebiß, 24. Unterarm- und Unterschenkelknochen verkürzt und 
abgeflacht, 25. Wirbel mit flachen Neuralbögen, niedrigen Dornfortsätzen und weit 
nach lateral ausladenden Zygapophysen mit horizontal orientierten Facetten, 26. 
Sacrum aus mindestens 5 distal konvergierenden Rippen, 27. Sehr massiger Humerus 
mit exponierten Muskelansatzstellen, 28. Pubis median gespalten, 29. Artikulations- 
fläche für das Ilium auf der dorsalen Pubisseite, 30. 6 Sacralrippenpaare, jeweils zwei 
miteinander verwachsen, 31. Hohe Dornfortsätze mit Maximum am vorderen Rumpf, 
32. Sacralrippen mit Wirbelkörper verwachsen und nach ventrolateral weisend, 33. 
Phalangenvermehrung, 34. Im Verhältnis zum gesamten Skelett sehr kräftiger Schulter- 
gürtel und Oberarm, 35. Verlängerte Halswirbelsäule. 

Apomorphe Merkmale bezüglich des Schultergürtels: a. 3 neuentwickelte, vermutlich 
enchondral gebildete, dorsal zur Scapula liegende Elemente bilden den vorderen Teil 
des Schultergürtels („Interclavicula“, ,Clavicula* und ein Element, dessen Position der 
eines Cleithrums entspricht), b. „Clavicula“ zurückgebildet, c. Neugebildete Elemente 
verwachsen mit der Scapula. 

Im Cladogramm ist Parthanosaurus vermutlich zu Nothosaurus (E), Phygosaurus zu 
Pachypleurosaurus (L) zu stellen; Dactylosaurus, Anarosaurus, Psilotrachelosaurus, Rhäti- 
conia und die kleinwüchsigen Nothosaurier aus dem Unteren Muschelkalk von Polen 
gehören wahrscheinlich zu Gruppe K. 
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des Sacrums. Carott & GaskiLL (1985) rekonstruieren Pachypleurosaurus 
edwardsii mit 3 Sacralrippen. Die zwei hinteren Sacralrippen sind nach 
Caroıı den beiden Sacralrippen von Eosuchiern und anderen ursprüng- 
lichen Diapsiden homolog. Sie sind breiter und haben ein ausgedehntes 
distales Ende im Gegensatz zur 1. Sacralrippe, die zwar mit dem Ilium artiku- 
liert, aber morphologisch nicht wie eine Sacralrippe erscheint. Die Unter- 
schiede zwischen der neugebildeten Sacralrippe und den beiden ursprüng- 
lichen zeigen sich auch im distalen Querschnitt: Während dessen Längsachse 
bei letzteren horizontal liegt, ist sie bei der neuentwickelten Sacralrippe 
dorsoventral ausgerichtet. Bei Claudiosaurus stand nach CaroLı (1981) 
ebenfalls schon ein drittes Rippenpaar mit dem Ilium in Verbindung; dieses 
Merkmal gilt daher für die gemeinsamen Vorfahren der Sauropterygier und 
von Claudiosaurus als Synapomorphie (5/13). Auch im Bau des Humerus 
sind die Pachypleurosaurier plesiomorph. Ihr Oberarmknochen zeigt 
Rotation der Enden gegeneinander sowie Verbreiterung und Abflachung des 
distalen Endes, ein Merkmal, das bereits bei Eosuchiern und schon bei 
Cotylosauriern auftritt. 


Fig. 14. The phylogenetic relationships in sauropterygians (= group B in Fig. 13). 
The apomorph conditions (black) of the characters are: 1. plesiosaur skull, 2. long 
transverse processes, 3. bowed facettes of zygapophyses, 4. limbs by hyperphalangy and 
shorterned and flattened bones developed to fins which functioned like hydrofoils, 5. 
differentiated dentition, 6. ilium without contact to pubis, 7. closed palata, 8. ilium 
dorsally reduced, 9. reduced phalangeal count, 10. small sized fore hand, 11. tail as 
swimming structure, 12. margin of the temporal opening formed by postfrontale and 
squamosum, 13. humerus bowed, 14. large temporal openings, small orbital openings, 
15. more reduced phalangeal count, 16. increased body size, 17. pachyostosis, 18. broad 
skull, 19. homodont dentition, 20. illum with a kind of supraacetabular process, 21. 
“infrazygapophyses”, 22. narrow skull with flat roof and all openings lying dorsally 
(Nothosaurus-type), 23. differentiated dentition, 24. epidodial bones shortened and 
flattened, 25. vertebrae with flat neural arches, low neural spines and large zygapo- 
physes with horizontally oriented facettes, 26. Sacrum with at least 5 distally 
converging ribs, 27. very robust humerus with well developed crests for muscle 
insertion, 28. pubis medially bifurcated, 29. six pairs of sacral ribs of which two are 
always fused, 30. pubis medially bifurcated, 31. tall neural spines, 32. sacral ribs fused 
to the vertebrae and oriented ventrolaterally, 33. increased phalangeal count, 34. 
shoulder girdle and fore limbs extraordinarily large with relation to the whole skeleton, 
35. increased number of cervical vertebrae. 

Apomorph characters regarding the shoulder girdle are: a. 3 newly developed, probably 
enchondral elements which lie dorsally to the scapula form the anterior part of the 
shoulder girdle (“interclavicula”, “clavicula” and one element of which the position 
corresponds to the position of a cleithrum. b. loss of “clavicles” in nothosaurs. c. newly 
developed elements fused with the scapulae. 

In the cladogram Parthanosaurus is probably to put together with Nothosaurus (E) in 
the same group, Phygosaurus with Pachypleurosaurus (L); Dactylosaurus, Anarosaurus, 
Psilotrachelosaurus, Rhäticonia and the small nothosaurs from the Lower Middle 
Triassic of Poland are probably to associate with group K. 
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Im Unterschied zu ihren Vorfahren und zu den iibrigen Nothosauriern 
zeigen die Pachypleurosaurier eine Verringerung der Phalangenzahlen (9/14). 
Neusticosaurus hat an Vorder- und Hinterextremität 2 Phalangen im ersten 
und drei Phalangen im zweiten Fingerstrahl. Bei Pachypleurosaurus lautet die 
Phalangenformel 1, 2, 3, 4, 2 (Hand) und 1, 2, 3, 4, 3 (Fuß) (15/14). Eine 
Neuentwicklung ist außerdem, daß die Hand deutlich kleiner als der Fuß ist. 
Die Carpalia und Phalangen der Hand sind feiner gebaut als die Tarsalia und 
Fußphalangen (10/14). Ein weiteres apomorphes Merkmal der Pachypleuro- 
saurier ist der als lateral abgeflachte Schwimmstruktur ausgebildete Schwanz, 
dessen Dornfortsätze zwischen dem 5. und 15. Schwanzwirbel erhöht sind 
und der im selben Bereich besonders lange Hämalbögen aufweist (11/14). 

Eine Apomorphie im Schädel der Pachypleurosaurier ist die Lage von 
Postorbitale, Postfrontale und Squamosum zueinander (Abb. 1, 12/14). Das 
Postfrontale, nicht das Postorbitale, bildet zusammen mit dem Squamosum 
die ventrale Begrenzung der Temporalöffnung. 

Neusticosaurus und Pachypleurosaurus sind als Angehörige von Schwester- 
gruppen zu betrachten: Die Gruppe um Neusticosaurus hat pachyostotisch 
veränderte Skelette (17/14). Das Ilium von Neusticosaurus hat nach CAroLL 
& GasKILL (1985) einen “supraacetabular buttress”, einen Fortsatz oberhalb 
der acetabularen Fläche. Pachypleurosaurus unterscheidet sich von dieser 
Gruppe außer durch die weitere Phalangenreduzierung (15/14) durch die 
Körpergröße (16/14). Neusticosaurus erreicht eine maximale Größe von etwa 
0,5 m; Pachypleurosaurus ist etwa 1 m groß. 

Die gemeinsamen Vorfahren aller Nicht-Pachypleurosaurier unter 
den Nothosauriern haben einen Humerus, der ebenfalls distal breit und flach 
ist und dessen Enden gegeneinander rotiert sind; zusätzlich ist er aber 
gekrümmt und die Vorsprünge am proximalen Humeruskopf zum Ansatz 
von Muskeln sind stärker entwickelt (13/14). Außerdem ist für die Nicht- 
Pachypleurosaurier eine relativ größere Temporalöffnung und eine relativ 
kleinere Orbitalöffnung als im Pachypleurosaurier-Schädel typisch (14/14). 
Generell ist ab hier eine Größenzunahme festzustellen. Die größten Formen 
gehören zur Gattung Nothosaurus im Oberen Muschelkalk; sie erreichten 
etwa 6 m Körperlänge. 

Simosaurus: Das Simosaurus-Skelett mißt etwa 2 m in der Länge. 
Simosaurus weist im Schädelbau (Abb. 1, 18/14), im Gebiß (19/14), in der 
Gestalt des Iliums (20/14) und in einer besonderen Wirbelgelenkung (21/14) 
apomorphe Merkmale auf. Der Schädel von Simosaurus ist wesentlich breiter 
gebaut als der aller übrigen Nothosaurier und nimmt in Bezug auf die Form 
und Proportionen der Schädelöffnungen eine Sonderstellung ein. Das Gebiß 
ist isodont; die Simosaurus-Zähne sind im Vergleich zu anderen Nothosau- 
riern relativ kürzer, breiter, kegelförmig und an der Basis eingeschnürt. Das 
Ilium ist höher als das anderer Nothosaurier und hat oberhalb des Aceta- 
bulums einen Fortsatz. 

Die zusätzlichen Wirbelgelenkungen von Simosaurus nannte HUENE 
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(1952) „Infrazygapophysen“. Sie bestehen aus Fortsätzen unterhalb der 
Zygapophysen (Abb. 2k, 1). Dieselben Bildungen konnten auch an Notho- 
saurier-Wirbeln aus der spanischen Trias (Cordevol, Sierra de Gador, Prov. 
Almeria, BSP 1976 I. 161-162) und am Abguß eines Wirbels aus den Raibler 
Schichten am Comer See (Abguß im GPIT) beobachtet werden. Simosaurus 
war demnach nicht nur in der epikontinentalen Fazies der Trias von 
Siiddeutschland und Lothringen verbreitet. 

‘Nothosaurier mit Schädel vom Nothosaurus-Typ: Simosaurus 
ist mit diesen apomorphen Merkmalen als Schwestergruppe der Gruppe 
gegeniiberzustellen, welche die Gattungen Nothosaurus, Paranothosaurus, 
Lariosaurus und Ceresiosaurus (Gruppe E+F+G) umfaßt. Eine Synapo- 
morphie dieser Gruppe ist der Schadeltyp, wie ihn Nothosaurus reprasentiert 
(Abb. 1, 22/14). Seine Kennzeichen sind der schmale und lange Bau, die 
Einschniirung etwa in Hohe der Orbitae, das flache Schadeldach, die dorsale 
Lage aller Schädelöffnungen und die Größe der Temporalgruben, die fast die 
halbe Schädellänge ausmacht. Das Gebiß der genannten Gattungen ist stark 
differenziert (23/14) in vordere, große Fangzähne und kleinere Zähne in der 
hinteren Schnauze. Die Zähne sind lang, spitz, gebogen und gerieft. Zwar 
schwankt die relative Größe des Schädels zwischen den Gattungen und auch 
die Form ist leicht variabel, doch sind die Schädel alle demselben Schädeltyp 
zuzuordnen. 

Als weitere Synapomorphien dieser Gruppe ist die deutliche Verkürzung 
und die Abflachung der Unterarm- und Unterschenkelknochen (24/14) zu 
nennen. 

Paranothosaurus und Lariosaurus: Diese beiden Gattungen haben 
als gemeinsames apomorphes Merkmal Wirbel mit sehr niedrigen Dornfort- 
sätzen, flachen Neuralbögen und lateral weit ausladenden Zygapophysen, 
deren Facetten horizontal orientiert sind (Abb. 15, 25/14). Außerdem 
verfügen sıe über ein Sacrum aus mindestens 5 Sacralrippen. Diese schließen 
eng aneinander an und konvergieren, von dorsal gesehen, distal (26/14). Sie 


Abb. 15. Hinterer Abschnitt der Halswirbelsäule; a) Nothosaurus Oberer Muschelkalk, 
b) Nothosaurier aus dem Unteren Muschelkalk. 


Fig. 15. Posterior part of the cervical vertebral column; a) Nothosaurus (Upper 
Muschelkalk), b) nothosaur from the Lower Muschelkalk. 
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eng aneinander an und konvergieren, von dorsal gesehen, distal (26/14). Sie 
überlappen sich teilweise mit kurzen, anterioren Fortsätzen. Die Sacralrippen 
weisen, bei cranialer Ansicht, nach lateral (Abb. 16). 

Nothosaurus im Unteren Muschelkalk: Im Unteren Muschelkalk 
kommen Nothosaurier vor, die in Bezug auf die Merkmale des postcranialen 
Skelettes mit Lariosaurus und Paranothosaurus in eine Gruppe zu stellen 
sind (Schmipr 1985), deren Schädel sich aber vom Schädel des Nothosaurus 
aus dem Oberen Muschelkalk so wenig unterscheidet, daß sie bisher zur 


N “ © 


a b 


Abb. 16. Beckengürtel und Kreuzbein in cranialer Ansicht; a) Nothosaurus (Oberer 
Muschelkalk), b) Paranothosaurus (Anis/Ladin), Lariosaurus (Ladin-Karn). 


Fig. 16. Pelvic girdle and sacrum in cranial view; a) Nothosaurus (Upper Muschelkalk), 
b) Paranothosaurus (Anisian/Ladinian), Lariosaurus (Ladinian-Karnian). 


Gattung Nothosaurus gestellt wurden. Wie bereits oben erwähnt, ähneln sich 
aber alle Nothosaurier der Gruppe E+F+G (Abb. 14) im Schädel. Kunn- 
SCHNYDER (1966) stellt fest, daß der Schädel von Paranothosaurus mit demje- 
nigen von Nothosaurus mirabilis (mo) übereinstimmt. (In diesem Zusam- 
menhang ist freilich zu beachten, daß Münsters Zuordnung der am 
häufigsten gefundenen Schädel aus dem Bayreuther Muschelkalk (mo) zu N. 
mirabilis eigentlich unkorrekt war, denn diese Gattung und Spezies hatte er 
selbst (Münster 1934) für einen Wirbelsäulenfund ohne Schädel aufgestellt). 
KUHN-SCHNYDER (1966) macht zwei alternative Vorschläge: 1. Vorausgesetzt, 
die Unterschiede in der Wirbelsäule zwischen Paranothosaurus und Notho- 


saurus mirabilis sind tatsächlich so bedeutend, ist zu prüfen, ob nicht die N. 


mirabilis zugeschriebenen Schädel zur Gattung Paranothosaurus gehören. 2. 
Angenommen, die Wirbelsäule von Paranothosaurus ist komprimiert, dann 
ist die Gattung Nothosaurus einzuziehen und der Tessiner Fund, für den die 
Gattung errichtet wurde, zu Nothosaurus zu stellen. Beide Vorschläge sind 


26 N. Jb. Geol. Paläont. Abh. Bd. 173 
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abzulehnen. Der erste, weil im Oberen Muschelkalk von Bayreuth nur sehr 
wenige Wirbel vom Paranothosaurus-Typ vorkommen. Denn wenn die 
zahlreichen, bisher zu Nothosaurus mirabilis gestellten Schädel zu Paranotho- 
saurus gehörten, müßten entsprechend viele Wirbel von dort vom Parano- 
thosaurus-Typ sein. Gegen den zweiten Vorschlag spricht die gute Erhaltung 
des Paranothosaurus-Skelettes, die sicherlich den primären Zustand wider- 
spiegelt. Daraus ergibt sich, daß beide Gattungen bestehen bleiben müssen. 
Sie gleichen sich im Schädelbau und unterscheiden sich im Wirbelbau. 
Durchzuführen ist aber eine Trennung der Gattung Nothosaurus. Es bleibt 
zu prüfen, ob die Vertreter der Gattung Nothosaurus mit niedrigen Dornfort- 
sätzen, die im Unteren Muschelkalk häufig und im Oberen Muschelkalk 
selten sind, zu Paranothosaurus oder zu Lariosaurus zu stellen sind. 


Die Gattung Elmosaurus, von Huene (1942) auf ein Schädelfragment, dem große 
Teile der Praemaxillen und die gesamte rechte Schädelhälfte hinter der äußeren 
Nasenöffnung fehlen, begründet, ist einzuziehen. Vom hinteren Schädeldach ist nur 
auf der linken Seite die vordere Begrenzung der Temporalöffnung und ein Teil des 
Postorbitale erhalten. Huene rekonstruiert daraus den gesamten Schädel und stuft den 
Fund als Pachypleurosauriden ein. Es handelt sich jedoch um einen Schädel vom 
Nothosaurus-Typ. Das zeigen die Einschnürung des Schädels in Höhe der Orbitae und 
die Proportionen der erhaltenen Schädelöffnungen. Das vorhandene Relikt der linken 
Temporalöffnung ist das vordere, schmale Ende einer großen Öffnung, wie sie Notho- 
saurus eigen ist, und Huenes Rekonstruktion einer kleinen Temporalöffnung ist 
unbegründet. 


Die große Zahl der aus dem Muschelkalk beschriebenen Nothosaurus- 
Arten konnte Epincer (1921a) aufgrund detaillierter Schädelstudien 
reduzieren (Tabelle 2); sie machte auf die Unklarheit des paläontologischen 
Artbegriffes aufmerksam und berücksichtigte als erste die Möglichkeit des 
Sexualdimorphismus, verschiedene ontogenetische Stadien und eine gewisse 
intraspezifische Variationsbreite bei Nothosaurus. 

Proneusticosaurus: Der Schädel dieser Gattung aus dem untersten 
Muschelkalk ist nicht bekannt. Proneusticosaurus weist aber an den Wirbeln 
und in der Sacralregion die für Gruppe G (Abb. 14) geschilderten Merkmale 
auf. Da aus dem Unteren Muschelkalk keine Nothosaurier-Schädel, die vom 
Nothosaurus-Typ abweichen und bezüglich der Größe zu Proneusticosaurus 
passen, bekannt sind, hatte wahrscheinlich auch Proneusticosaurus einen 
Schädel vom Nothosaurus-Typ. 

Auf der Dorsalseite des Pubis ist bei Proneusticosaurus die Artikulation 
für das Ilium ausgebildet (29/14). Proneusticosaurus hat 6 Sacralrippenpaare, 
von denen jeweils zwei miteinander verwachsen sind (Voiz 1902, ScHMiDT 
1985) (30/14). Aufgrund dieser apomorphen Merkmale kann Proneustico- 
saurus als Schwestergruppe von Gruppe G (Abb. 14) aufgefaßt werden. 

Nothosaurus im Oberen Muschelkalk und Ceresiosaurus 
(Ladin): Diese beiden Gattungen besitzen als Synapomorphien sehr 
massige Oberarmknochen, die im Proximalteil durch besonders stark 


Phylogenie der Sauropterygier 369 


Tabelle 2. Revision der Gattung Nothosaurus durch EpinceR 1921. 
Table 2. Revision of the genus Nothosaurus by Epincer 1921. 


UPPER TRIASSIC 


Nothosaurus species 


described 


Nothosaurus 


Nothosaurus 


Nothosaurus 


fein Tesh he 1091 revised by EDINGER 1921 


berger! MEYER 
> Nothosaurus mirabilis 


cuvieri FRAAS 


chelydrops FRAAS Nothosaurus chelydrops 


Tea ARS Sore 


Muschelkalk 


Lu 
=) 
(=) 
oO 
2 


Oberer 


USPIPIERR 


Nothosaurus 


Nothosaurus 


Nothosaurus 


Nothosaurus 


Dracosaurus 


mirabilis MUNSTER 
munsteri MEYER 
blezingeri FRAAS 


mougeoti MEYER Nothosaurus mirabilis 


bronni MUNSTER 


Metriorhynchus priscus MUNSTER 


Animal de Lunéville  CUVIER 


Nothosaurus 


Nothosaurus 


Nothosaurus 


Nothosaurus 


Nothosaurus 


baruthicus GEISSLER 
angustifrons MEYER Nothosaurus andriani 


andriani MEYER 


giganteus MUNSTER 
Nothosaurus giganfeus 
aduncidens MEYER y : 
—— Nothosaurus_ juvenalis 


Muschelkalk 


LOWER MIDDLE TRIASSIC 


Unterer 


LOWER TRIASSIC 
Buntsandstein 


Conchiosaurus clavatus MEYER 


Nothosaurus 


Nothosaurus 


Nothosaurus 


Nothosaurus 


Nothosaurus 


Nothosaurus 


Nothosaurus 


Nothosaurus 


venustus MUNSTER 
Nothosaurus venustus 
marchicus KOKEN 


crassus SCHRODER 


procerus SCHRODER 
es Nothosaurus procerus 
oldenburgi SCHRODER 


raabi SCHRODER Nothosaurus raabi 


schimperi MEYER ? Nothosaurus mirabilis 


schimperi MEYER ? Nothosaurus mirabilis 
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exponierte Muskelansatzstellen gekennzeichnet sind (27/14), und Pubes, die 
median in 2 Aste gespalten sind (28/14). 

Apomorphe Merkmale von Nothosaurus im Oberen Muschelkalk sind 
hohe Dornfortsätze, deren Maximum im vorderen Rumpfbereich liegt (Abb. 
15) (31/14), und das Sacrum, dessen Rippen mit dem Wirbel verwachsen 
sind und nach ventrolateral weisen (32/14) (Abb. 16). Parthanosaurus aus 
den Partnachschichten (Ladin) von Vorarlberg besitzt ähnlich hohe 
Dornfortsätze und gehört deshalb wahrscheinlich in die nähere Ver- 
wandtschaft von Nothosaurus (Oberer Muschelkalk). 

Bei Ceresiosaurus sind im Vergleich zu allen anderen Nothosauriern die 
Coracoide am weitesten caudad ausgedehnt; die „Clavikeln“ treffen, die 
„Interclavicula“ zwischen sich einschließend, in einem stumpfen Winkel 
aufeinander (Abb. 5d). Die Vorderextremität ist gegenüber der Hinterextre- 
mität stark vergrößert. Schultergürtel und Oberarmknochen sind im 
Verhältnis zum übrigen Skelett überdurchschnittlich kräftig entwickelt (33/ 
14). An Hand und Fuß ist die Zahl der Phalangen vermehrt (34/14). Die 
Halswirbelsäule ist mit 25 Wirbeln die längste aller bekannten Nothosaurier 
(Tab. 1) (35/14). 

Corosaurus: Corosaurus alcovensis Case (1936) aus dem triadischen 
„Alcova limestone* von Wyoming ist wenig bekannt. Wirbelform, Gestalt 
von Humerus und Carpus, Schultergürtelfragmente und Merkmale im 
Schädeldach und im Gaumen sprechen für eine Zuordnung zu den Notho- 
sauriern. Es fehlen ein differenziertes Gebiß und die schlanke, flache 
Schädelform der Nothosaurier der Gruppe E+F+G. Die Corosaurus-Linie ist 
im Synapomorphieschema (Abb. 14) irgendwo zwischen 16/14 und 22/14 
abzuleiten; eine genauere Bestimmung der systematischen Position von 
Corosaurus ist beim derzeitigen Kenntnisstand nicht möglich. 


Pistosaurus 

Plesiosaurier sind im Fossilbericht ab dem Unteren Jura sicher dokumen- 
tiert und reichen bis zur Oberkreide. Die ersten Nothosaurier kommen in 
der Unteren Trias vor. Während der Trias muß also entweder die Sauroptery- 
gier-Stammart weitergelebt haben oder es gab Vorformen der Plesiosaurier, 
deren Merkmalssatz zwischen demjenigen der Sauropterygier-Stammart und 
demjenigen der späteren, uns heute bekannten Plesiosaurier lag, oder es 
existierten bereits Plesiosaurier, deren fossile Reste uns aber nicht bekannt 
sind. Auch Vorformen der Plesiosaurier sind bisher entweder nicht als solche 
identifiziert oder nicht gefunden worden. Das einzige bekannte, fossile 
Reptil, das als Plesiosaurier-Vorfahr diskutiert wurde, ist Pistosaurus. HUENE 
(1948) hält diese Form für einen frühen Plesiosaurier. 


Bevor Pistosaurus phylogenetisch gedeutet wird, muß folgendes beachtet werden: 
Meyer (1839, 1843) beschrieb zwei Schädel, die von Nothosaurus abweichen, aus dem 
Oberen Muschelkalk von Bayreuth und gründete darauf die Gattung Pistosaurus. 
Später (1847-54) behandelte er beide Schädel unter der gemeinsamen Überschrift 
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Pistosaurus longaevus, nannte aber im Abbildungsverzeichnis den im Jahr 1843 gefun- 
denen P. grandaevus. Nach Epincer (1935) gibt es jedoch keinen P. grandaevus, da 
nichts darauf hinweise, daß Meyer die beiden Schädel verschiedenen Arten zugeordnet 
habe, und der betreffende Fund 1935 bereits unauffindbar gewesen sei. 

GeissLer (1895) beschrieb ein Rumpfskelett, das er vorläufig als „Nothosaurus 
strunzi“ bezeichnete. Die Wirbelsäule hielt er fälschlich für sehr ähnlich Nothosaurus 
mirabilis. Extremitäten und Gürtel weichen nach GeissLer von N. mirabilis ab. HuENE 
(1948, 1956) stellte diesen Fund aus dem Oberen Muschelkalk von Bayreuth und 
weitere isolierte Wirbel von dort zu Pistosaurus. 

Natürlich besteht eine gewisse Wahrscheinlichkeit, daß ein Schädel, der von allen 
übrigen an derselben Lokalität gefundenen Schädel abweicht, und ein postcraniales 
Skelett, das sich von allen übrigen Rumpfskeletten dieser Lokalität unterscheidet, zu 
derselben Gattung gehören. Diese Annahme bleibt aber Spekulation und korrekter- 
weise sollten Cranium und Postcranium getrennt betrachtet werden. 


EpINGER (1935) untersucht den ersten Schädelfund von Pistosaurus und 
gelangt zu dem Ergebnis, daß Pistosaurus ein Plesiosaurier ist. Dafür 
sprechen nach Epincer die Konstruktion der Orbitotemporalbrücke, der nur 
aus den Squamosae bestehende, die Hinterwand des Schädels bildende 
Bogen von einem Quadratum zum anderen und die Existenz von Interptery- 
goidalfenstern. Epınger gründet die neue Unterordnung Pistosauria, die 
zwischen Nothosauriern und Plesiosauriern, den letzteren sehr viel näher, 
stehe. Huene (1948) sieht in Pistosaurus den Beginn der Plesiosaurier-Linie. 

Sanz (1983) geht von der Zusammengehörigkeit von Pistosaurus-Schädel 
und dem besagten Rumpfskelett aus und fordert wie EpinGer die Errichtung 
einer selbständigen Unterordnung Pistosauria mit den Familien Pistosauridae 
und Cymatosauridae. Er stützt seine Angaben vorwiegend auf variationsstati- 
stische Analysen. 

Das postcraniale Skelett („Nothosaurus strunzi“ GEISSLER, Pistosaurus nach 
Hueng, Orig. im SMF R 4041) läßt folgende Merkmale erkennen: Die 
Wirbel haben lange Querfortsätze, die Zygapophysen-Facetten sind 
gebogene Flächen (Abb. 2f, g). Dies sind apomorphe Merkmale der Plesio- 
saurier. Vom Schultergürtel sind nur die Coracoide und die rechte Scapula 
erhalten. Die Coracoide ähneln den Nothosaurier-Coracoiden, aber sie sind 
in der Mitte weniger eingeschnürt. Der dorsocaudale Fortsatz der Scapula ist 
nicht von rundlichem Querschnitt wie bei Nothosauriern, sondern flach 
wie bei Plesiosauriern. Vom Becken ist nur das Ilium überliefert; es hat ein 
dorsales Blatt und steht deshalb dem Plesiosaurier-Ilium näher. Der Humerus 
hat rundlichen Querschnitt und ist ungekrümmt; er unterscheidet sich 
sowohl vom Humerus der Plesiosaurier als auch von dem der Nothosaurier. 
Das Femur ist dem Humerus ähnlich. Radius und Ulna sind nicht so stark 
wie bei Plesiosauriern verkürzt und abgeflacht, ebensowenig die Metacarpalia 
(oder Metatarsalia; Zuordnung nicht möglich). Nach diesen Befunden ist 
also auch das postcraniale Skelett, ob zu Pistosaurus gehörig oder nicht, zu 
den Plesiosauriern zu stellen und so in das Synapomorphieschema 
einzuordnen, wie es Abb. 14 zeigt. 
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Ergebnisse 


— Bei Cryptoclidus, einem ursprünglichen Plesiosaurier, war an der Bildung 
des Schultergiirtels ein Element beteiligt, dessen Position der des 
Cleithrums urspriinglicher Tetrapoden entspricht. 

— Dieses Element, die „Claviculae“ und die „Interclavicula“ der Plesiosaurier 
sind keine dermalen Bildungen, sondern wahrscheinlich enchondrale 
Neuentwicklungen, da sie dorsal im Verhaltnis zur Scapula liegen. 

— Die „Clavicula“ der Nothosaurier ist diesem Element möglicherweise 
homolog. 

— Die Neuentwicklung des vorderen Teiles des Schultergiirtels ist eine 
Apomorphie der gemeinsamen Vorfahren der Plesiosaurier und Notho- 
saurier. 

— Nothosaurier und Plesiosaurier sind Schwestergruppen. 

— Claudiosaurus germaini CaroLı 1981 ist kein Sauropterygier. 

— Die Sauropterygier sind eine Schwestergruppe der Claudiosaurus- Gruppe. 

— Die Gattungen Nothosaurus, Ceresiosaurus, Paranothosaurus, Lariosaurus, 
Proneusticosaurus und Simosaurus bilden eine Schwestergruppe von 
Neusticosaurus und Pachypleurosaurus. 

— Simosaurus steht in einem Schwestergruppenverhältnis zu Nothosaurus, 
Ceresiosaurus, Paranothosaurus, Lariosaurus und Proneusticosaurus. 

— Die Gattung Nothosaurus ist neu zu definieren, denn die meisten Formen 
aus dem Unteren Muschelkalk, die bisher zu Nothosaurus gerechnet 
wurden, sind zu Paranothosaurus oder Lariosaurus zu stellen. 

— Nothosaurus und Ceresiosaurus, die Ruderschwimmer unter den Nothosau- 
riern, sind eine Schwestergruppe der axial schwimmenden Nothosaurier 
Paranothosaurus, Lariosaurus und Proneusticosauruss und stehen 
zueinander in einem Schwestergruppenverhältnis. 


Conclusions 


— The shoulder girdle of the primitive plesiosaur Cryptoclidus contains an 
element of which the position corresponds to the position of the 
cleithrum in primitive tetrapods. 

— This element, “claviculae” and “interclavicula” of plesiosaurs are not 
dermal bones, but probably newly developed enchondral bones for they 
all lie dorsally with relation to the scapula. 

— The “clavicula” of nothosaurs may be homologous to this element. 

— The new-development of the anterior part of the shoulder girdle is an 
apomorph character of the common ancestors of plesiosaurs and notho- 
saurs. 

— Nothosaurs and plesiosaurs are sister groups. 


— Claudiosaurus germaini Caro. 1981 does not belong to the sauroptery- 
gians. 
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— The sauropterygians are a sister group of the Claudiosaurus-group. 

— The genera Nothosaurus, Ceresiosaurus, Paranothosaurus, Lariosaurus, 
Proneusticosaurus und Simosaurus form a sister group of Neusticosaurus 
and Pachypleurosaurus. 

— The relation between Simosaurus on the one hand and Nothosaurus, 
Ceresiosaurus, Paranothosaurus, Lariosaurus and Proneusticosaurus on the 
other hand is that of sister groups. 

— The genus Nothosaurus is to re-define for the specimens from the Lower 
Muschelkalk hitherto associated with Nothosaurus are to associate with 
Paranothosaurus or Lariosaurus. 

— Nothosaurus and Ceresiosaurus, both of them rowing nothosaurs, are sister 
groups and form together a sister group of Paranothosaurus, Lariosaurus 
and Proneusticosaurus which were axial swimmers. 
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abstract: The island of Crete has already been isolated from the European continent in 
Pleistocene times. Therefore, it can serve as a case history for the faunal succession and 
vertebrate evolution during the Pleistocene. The ancestors, the adaption to biotops and 
the phylogeny of Cretan species belonging to murids, hippopotamids, elephantids, 
cervids, mustelids, soricids, birds, reptiles and amphibians, are discussed. The successive 
faunal spectra are reconstructed, models of the invasion, evolution and radiation of the 
Cretan Pleistocene deer (8 taxa) are treated in detail. 


Key words: Pleistocene, Mammals, Biotope, Crete. 


Zusammenfassung: Die Insel Kreta war im Pleistozän bereits vom Festland abgetrennt. 
Sie kann daher als ein Musterbeispiel fiir die Abfolge und Evolution der Vertebraten in 
dieser geologischen Zeiteinheit herangezogen werden. In dieser Arbeit werden die 
Vorfahren, die Adaption an Biotope und die Stammesgeschichte von in Kreta 
vorkommenden Säugetieren der Familien Muridae, Hippopotamidae, Elephantidae, 
Cervidae, Mustelidae, und Soricidae, sowie von Vögeln, Reptilien und Amphibien, 
diskutiert. Entsprechend der stratigraphischen Verbreitung werden die aufeinander 
folgenden Faunen rekonstruiert. Im Detail werden Modelle für die Besiedlung durch die 
pleistozänen Hirsche, von den 8 Taxa bekannt sind, sowie für deren Evolution und 


Ausbreitung, behandelt. 


Introduction 


Pleistocene mammals of Crete are known since the eighteenth century 
(Pococke, 1745). Description of the fossils started early in the twentieth 
century (BATE, 1905, 1907; SIMONELLI, 1907, 1908). During the last two 
decades a lot of new localities have become known (Fig. 1) and monographs on 
the different mammals, like cervids (Kuss, 1965, 1975b,; DE Vos, 1979, 1984), 
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hippos (SONDAAR & BOEKSCHOTEN, 1967; Kuss, 1975a), murids (Kuss & 
Missonne, 1968; MayHEw, 1977), elephants (Kuss, 1965, 1966, 1973) appea- 
red. Further of birds (WeEsiz, 1982) and reptiles BACHMAYER et al., 1975). 

It was SonpaaR (1971, 1977) who drew attention to the unbalanced 
character of this endemic island fauna. Unbalanced means that particular 
groups of animals such as deer, hippos, elephants and murids are present, 
whereas other groups as carnivores are absent. Endemic means in this case 
restricted to Crete itself. Most of the time one can find in such unbalanced 
faunas an extreme radiation of species, which are difficult to separate, in 
the limited number of genera. These similar species, however, occupy different 
niches. “Darwin’s finches” from the Galapagos Archipelago are a classic 
example. 


IERAPETRA 
Q 


Fig. 1. Map of Crete indicating the positions of the localities. Some of them are 
mentioned in this paper. 

1. Sphinari — 2. Kutri — 3. Ravducha - 4. Tripiti - 5. Gonia — 6. Caves between 
Chania and Souda — 7. Stavros localities 8. Katholiko — 9. Cape Meleka 1 - 0. Cape 
Meleka 2 — 11. Cape Meleka 3 — Marathi — 13. Melidoni — 14. Exopolis — 15. Liko 
(Likotinaras) — 16. Gerani 1 — 17. Gerani 2 — 18. Gerani 3 — 19. Gerani 4 — 20. Gerani 
5 - 21. Gerani 6 — 22. Bate Cave — 23. Zourida — 24. Rethymnon fissure — 25. 
Mavromouri 1 — 26. Mavromouri 2 — 27. Mavromouri 3 — 28. Mavromouri 4 — 29. 
Mavromouri 5 — 30. Mavromouri 6 — 31. Mavromouvi 7 — 32. Mavromouri 8 — 33. 
Simonelli Cave — 34. Gumbes 1b — 35. Gumbes 2 (-Grida Avlaki) — 36. Gumbes 3 - 37. 
Panayia 1-38. Panayia 2 — 39. Skaletta — 40. Peristeri— 41. Bali 1-42. Bali 2-43. Kalo 
Chorafi — 44. Milatos 4 — 45. Milatos 3 — 46. Milatos 2 47. Milatos 1 — 48. Katharo — 
49. Sitia 1 — 50. Charoumbes 7 — 51. Charoumbes 5 - 52. Charoumbes 3 — 
53. Charoumbes 4 — 54. Charoumbes 2 — 55. Charoumbes 1 — 56. Kato Zakros — 
57. Xeros (Xerokambos). 


As no mammal fossils of Pliocene age have yet been found on Crete and the 
sites with mammal fossils are of Pleistocene age, we may assume that at the be- 
ginning of the Pleistocene no mammals were present in Crete. According to 
SONDAAR & BOEKSCHOTEN (1967) and DERMITZAKIS & SONDAAR (1978) the 
mammals reached the island by swimming or drifting. Once they appeared on 
the island they underwent changes, adapted to the island conditions and specia- 
lized. This phenomenon of adaptation and specialization we always find in the 
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mammals on different islands in the Mediterranean, Indonesia and Japan, if 
they are isolated during a long period. (SONDAAR & DERMITZARIS, 1982). 
According to Azzarouı (1977) the analysis of the fauna of each island gives 
evidence for an indipendent palaeogeographic history for each island. 

Based on a review of the literature, in particular the monographs of the 
mammals, and in view of the fact that Crete has an independent palaeogeo- 
graphic history, Crete can serve as a case history for the faunal succession and 
the mammal evolution during the Pleistocene. 


I. Summary of the important litterature concerning Quaternary 
mammals of Crete 


The history of discovering fossil vertebrates in Crete started in 1745, when 
Pococke described a cave in Akrotiri, in Chania province, with numerous 
fossilised bones. 

BLAINVILLE (1847) described Hippopotamus from the Katharo plain in 
Lassithi province, which were brought from the nearby village of Kritsa by 
RAULIN. 

The English admiral T. A. B. Spratt (1865) pointed out the presence of 
Hippopotamus in the Katharo plain. He also collected remains of it, which he 
gave to Owen & Farconsr to study. He also discovered two caves, one at 
Gonia Monastery and another at Suda bay, with fossilised bones of large 
mammals and micromammals. He also expressed his opinion concerning the 
migration routes of these animals to several Mediterranean islands (see also 
DeERMITZAKIS, 1973). 

RAUuLIN (1867, 1869) reported the findings of hippo from the Katharo 
plain. 

LYDEKKER (1886) recorded in the Catalogues of the fossil mammals in the 
British Museum, some remains of Hippopotamus from Crete. 

SIMONELLI (1894) pointed out the presence of fossilised bones with 
undetermined Cervidae from caves at the northern coasts of Rethymnon and 
especially in the caves Koulouridi, Ag. Antonios and Bali. The same author 
described in 1907, 1908 under the name Anoglochis cretensis the remains of 
Cervidae from the above mentioned cave, as well as from other ones. He 
referred also remains of large elephants from the sediments of a fissure filling 
at Grida Avlaki. 

Of great importance was the scientific work of Bate (1905), who 
discovered several caves with fossil mammals. She described 13 caves and 
karstic holes from which she catalogued a fauna from Cervus “Antilopes”, 
dwarf elephants, dwarf Hippopotamus and several genera of micromammals. 
The same author described in 1907 dwarf elephants from the cave at Cape 
Meleka (or Cape Kiamou) under the name Elephas creticus and also a large 
elephant, as Elephas antiquus, from the remains in a karstic hole at 
Charoumbes bay in the Sitia district. In 1912 BATE described two species of 
Muridae from the caves cape Meleka and Suda as Rattus rattus and Acomys 
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sp. In 1942 the same author reexamined the mentioned species and gave the 
names Rattus kiridus and Mus minotaurus. 

In 1909 KELLER expressed his opinion on the relation between the extinct 
mammal fauna of Crete and the Minotaurus myth. 

VAUFREY (1929a) examined the Cretan remains of hippo (described by 
BLAINVILLE) and pointed out that they average in size between Hippopotamus 
pentlandi from Sicily and Hippopotamus melitensis from Malta. 

Azzaroıı (1953, 1961) studied the deer and named them Megaceros 
cretensis. 

SONDAAR & BOEKSCHOTEN (1967) studied the Quaternary mammals of 
the Aegean islands arc and pointed out the unbalanced character of the 
mammal fauna which indicates the absence of land-bridges between the 
continent and Crete and supports the supposition that migration was carried 
out by either swimming or drifting. 

Kuss (1965-1975) studied Pleistocene fauna from various caves of Crete. 
First he studied the cervied and elephant fauna (1965) and later (1968), 
together with Missoneg, the micromammal fauna of Muridae from the caves 
Kalo Chorafi, Grida Avlaki, Skaletta, Akr. Meleka, Bali and Stavros. They 
came to the conclusion that Rattus kiridus and Mus catreus should be 
classified with their new genus Kritimys. They also noted the fact that this 
genus had similarities with the recent African genus Praomys. They also 
accepted that Kritimys preceded Mus minotaurus. 

Kuss (1970) suggested that the earlier fauna of Kritimys could be divided in 
three categories, distinctive by the fossils found in the strata of the caves: 
Charoumbes (Günz-Mindel), Akr. Meleka (Mindel) and Stavros (Mindel- 
Riss). As regards Mus minotaurus he accepts that it covers the space between 
“Glacial-Riss” and “Interglacial Riss--Würm”, and he refers (1973) that the 
same species was found in strata of historical times. 

The Hippopotamus from Crete was reviewed by BOEKSCHOTEN & 
SONDAAR (1966), based on morphological characters. It was shown that this 
dwarf hippo was better adapted to landlife than its ancestor Hippopotamus 
antiquus (= H. major) from the mainland. They considered the Pleistocene 
species as a new one and named it H. creutzburgi. This study was based 
mainly on material from the Katharo plain. 

In 1975b, Kuss , described a new subsepecies, wich is supposed to be of 
smaller size. from Kato Zakros and Stavors. 

Kuss (1975a) reviewed the deer from the east Mediterranean islands and 
he considered the deer from Crete as an new genus Candiacervus, based on 
the species cretensis. In the same paper he described also a larger species, 
C. rethynenesis. 

Korsaxis et al. (1976) showed that there exists a large variation in size in 
the Cretan deer from “Bate cave”. 

SYMEONIDIS and SONDAAR (1975) studied a Pleistocene otter from the 
cave Copranou, north of Georgioupolis in the Chania area. This lutrine was 
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more adapted to land life and was considered to be a new genus and species; 
they named it /solalutra cretensis. 

BACHMAYER, BRINKERINK & SYMEONIDIS (1976) studied fossil remains of 
turtles from the caves Gerani IV and Zourida, at Rethymnon province, and 
they accepted it, as a new subspecies Testudo marginata cretensis. 

MayHeEw (1977) studied the endemic Muridae from caves and karstic holes 
of Crete. He accepted 5 species and two genera in two evolutionary lineages. 
The oldest evolutionary lineage comprises Kritimys aff. kiridus, K. kiridus, 
K.catreus with its development during Middle Pleistocene, and the second 
Mus batae and Mus minotaurus. 

Dermitzakis (1977) presented a paper reviewing the known caves and 
karstic holes on the island of Crete. In these sediments there were found fossil 
remains of Quaternary vertebrates. He also gave a map with 63 sites and he 
pointed out the significance of the finds. 

The biometry of the postcranial skeleton of the Cretan deer was studied 
by Dr Vos (1979). He distinguished six size groups. DE Vos considered that 
the size variation of the two sofar described species of Candiacervus by Kuss 
(1975b) is too large and that Kuss species includes at least two natural 
groupings. 

DERMITZAKIS & SONDAAR (1978) presented review of the importance 
of fossil mammals for paleogeographical reconstructions, some models are 
proposed to demonstrate the relation between the mammalian fauna, its age, 
dispersal route and geography. Four types of faunas with different paleozoo- 
geographic implications are distinguished. The Pleistocene mammals from the 
Aegean Archipelago are taken as an example. The Pleistocene fauna from 
Crete is discussed and they considered that is somewhat complex but was 
never connected with the mainland during the Pleistocene. 

WILLEMSEN (1980) did a comparative study of the postcranial skeleton of 
Isolalutra cretensıs. 

MaLaATEsTA (1980) described the dwarf deer of the Simonelli cave in Crete. 

Korsakis (in MALATESTA 1980) gave some remarks on the elephant 
remains of the Simonelli cave and SuRIANO (in MALATESTA 1980) decribed the 
bird remains of this cave. 

Wersie (1982) described a new species of Pleistocene endemic owl, 
Athene cretensis. from fossil remains from several localities on Crete. It 
possessed long legs, wich reflect an adaptation to mainly terrestrial life style. 

SyMEONIDIS & THEODOROU (1982) described new finds of very well 
preserved lower jaw of Elephas, from cave Koumbes east of the exit of the 
gorge Grida Avlaki, in Rethymnon area. They accept that the fossils are either 
a new Pleistocene subspecies of Palaeoloxodon antiquus or possible new 
species of Elephas. The dimensions are much smaller than those of continental 
P. antiquus and much large than those of dwarf-elephants of Tilos and Sicily. 

SONDAAR & DeERMITzAKIS (1982) using the idea that the dispersal of 
mammals depends on the existing geography and the faunal characteristic draw 
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some conclusions about paleogeography between others and of the Aegean 
island arc. The transgression of the sea took place in the late Miocene in Crete, 
Pliocene in Karpathos and on Rhodes in the Late Pliocene-Early Pleistocene. 
In the Middle Pleistocene, Crete, Karpathos and Rhodes were separate islands. 

Dr Vos (1984) studied the endemic Pleistocene deer of Crete dealing with 
cranial morphology, systematics and evolution. 


II. The Pleistocene fauna elements of Crete 
Mammals 
A. Murids 


a) Review of the literature and number of species 

BaTE (1905) discovered several caves with fossil mammals. She described 
13 caves and karstic holes from which she catalogued besides genera of 
macro-mammals several genera of micro-mammals. In 1912 Bate described a 
new species of Mus, Mus catreus, and two other species of Muridae from the 
caves of Cape Meleka and Souda as Rattus rattus and Acomys sp. The same 
author re-examined in 1942 the mentioned species and named Rattus kiridus 
and Mus minotaurus to Rattus rattus and Acomys sp. 

Kuss & MıssonnE (1968) studied the micro-mammal fauna of Muridae 
from the caves Kalo Chorafi, Grida Avlaki, Skaletta, Akrotiri Meleka, Bali and 
Stavros. The authors came to the conclusion that Rattus kiridus and Mus 
catreus should be classified with their new genus Kritimys. 

MAYHEW (1977) studied the endemic murids from several caves and karstic 
holes of Crete. He accepted five species within two genera. The species of the 
genus Kritimys: K. aff. kiridus, K. kiridus and K. catreus are large in size com- 
parable with large rats. The species of the genus Mus: M. batae and M. mino- 
taurus are small and in size comparable with the house mouse. From 
these murids only the teeth have been studied. 


b) Phylogeny 

Based on size MayHEew (1977) suggested that the species of Kritimys 
attained a larger size during the Middle Pleistocene in the following lineage: 
K. aff. kiridus, K. kiridus and K. catreus. Also within the genus Mus MAYHEw 


(1977) suggested a lineage in which Mus attained a large size in the lineage 
M. batae and M. minotaurus. 


c) Ancestors 
-Kritimys 

Kuss & Mıssonne (1968) concluded that the African Praomys appears to be 
the closest recent relative of Kritimys. However, JAEGER (1975) has described 
Praomys (Berberomys) pomeli from the Pleistocene of Maghreb, which he 
believed was ancestral to Kritimys. Kuss (1973) suggested tertiary ancestors for 
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the genus Kritimys, but this hypothesis was confuted already by JAEGER 
(1975), MayHew (1977), Korsaxis et al. (1979) and DE Vos (1984). MAYHEw 
(1977) suggested that there was an invasion of the ancestor of Kritimys from 
Rhodos via Karpathos and Kasos, to Crete, although there have never been 
found remains of these murids on those two intermediate islands. This 
hypothesis of the invasion from Rhodos is based on the resemblances between 
the lower M> of a murid found in the Damatria Formation (Rhodos) and the 
lower M> of Kritimys aff. kiridus from Sitia 1. The Damatria Formation is 
placed in the Late Ruscinian (Upper Pliocene) / (VAN DE WEERD, pers. 
comm. in MAYHEw, 1977, p. 207). 


Kuss & Missonne (1968) have suggested a relationship between Mus 
minotaurus and the Indian species, Mus pahari, Mus mayori and Mus 
shortridgei, as well as the African species Mus bufo. Maynew (1977) regards 
the suggestion of JAEGER (1975), that Mus minotaurus was derived from an 
ancestor resembling Mus musculus as the most reasonable, without further 
explanation. The fossil record of Mus extends back to the late Pliocene of 
North Africa (JAEGER, 1972) and the Middle Pleistocene of other 
circum-Mediterranean countries (Haas, 1966; KRETZOI & VERTES, 1965; VAN 
DE WEERD, 1973). As the hypothesis that immigration took place from the 
mainland of Greece (Peloponnesus, via Kythera and Antikythera) is much 
more realistic than the hypothesis that the immigrants came from Africa, 
because of the closer distance; the hypothesis that the ancestor of the Cretan 
mammals is of African origin, has to be rejected. So, if Mus indeed came from 
the European mainland, its invasion could only have taken place from Middle 
Pleistocene onwards. 


d) Biotope, adaptations and mode of life 

We noticed that different guesses have been made and that till now no 
ancestor has been traced. So, it is difficult to tell something about the 
environment in which the ancestor of Kritimys aff. kiridus lived, and must have 
met when it arrived on the island. The fossils of Kritimys aff. kiridus are found 
in freshwater deposits with brackish intercalations, together with fossils of 
birds, lizards, turtles, fish and a rib of a large mammal (MAYHEW, 19773280, 
Kritimys aff. kiridus lived clearly in an environment with freshwater. The teeth 
of Kritimys catreus are more hypsodont than the teeth of Kritimys kiridus. 
Hypsodont means that the teeth have high crowns, and this indicates that the 
animals have a diet of hard food. Probably the hypsodonty was an adaption to 
an environment which became drier. The large size, which Kritimys attained, 
was probably made possible by the absence of carnivores. Possibly Mus stayed 
relatively small, because predators like owls and the otter were present. 
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B. Hippos (Fig. 2, 3) 


a) Review of the literature and number of species. 

BLAINVILLE (1847) described Hippopotamus from the Katharo plain in 
Lasithi province, which were brought from the nearby village of Kritsa by 
RAULIN. 

The English admiral T. A. B. Spratt (1865) pointed out the presence of 
Hippopotamus in the Katharo plain. He also collected remains of it, which he 
gave to OwEN & Fatconer to study. Rauxin (1867, 1869) reported the 
findings of hippos from the Katharo plain. LyDEKKER (1886) recorded, in the 
Catalogues of the fossil mammals in the British Museum, some remains of 
Hippopotamus from Crete. BarE (1905) who discovered several caves with 
fossil mammals catalogued a fauna with Cervus, dwarf elephants, dwarf 
Hippopotamus and several genera of micro-mammals. VaurRey (1929a) 
examined the Cretan remains of hippo (described by BLAınvILLE) and pointed 
out that they average in size between Hippopotamus pentlandi from Sicily and 
Hippopotamus melitensis from Malta. 


The Hippopotamus remains from Crete were reviewed by BOEKSCHOTEN & 
SONDAAR (1966). They considered the Pleistocene species as a new one and 
named it Hippopotamus creutzburgi. This study was based mainly on material 
from the Katharo plain. In 1975a Kuss described a new subspecies (Hippo- 
potamus creutzburgi parvus), which is to be supposed smaller in size than 
Hippopotamus creutzburgi creutzburgi. The fossils from the new subspecies 
were found in Kato Zakros and Stavros. 


In 1970 and again in 1975a Kuss mentioned a lower M; from Hippopotamus 
stored in the B. M. N. H., London, which is larger in size than the comparable 
ones from creutzburgi creutzburgi, but smaller than the amphibius from the 
mainland. 

So we can conclude that there is only one species of Hippopotamus, 
creutzburgi, with two subspecies (creutzburgi and parvus) or possibly three 
subspecies (when the lower M; is considered as a separate subspecies). 


b) Phylogeny 

Kuss (1975a) supposed that Hippopotamus creutzburgi diminished in size 
during the interval represented by the range zone of Kritimys catreus. The 
following lineage was suggested: Hippopotamus creutzburgi subsp. with the 
large lower M;, creutzburgi creutzburgi and creutzburgi parvus. 


c) Ancestors 

BOEKSCHOTEN & SONDAAR (1966) as well as Kuss (1975a) considered 
Hippopotamus amphibius from the mainland to be the ancestor of creutzburgi 
from Crete. Kuss (1975a), however, also considered the possibility that 
antiquus from the mainland is the ancestor, but he acknowledged that for this 
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hypothesis more material is needed. Recently the taxonomy of the Pleistocene 
hippos was revised by Faure (1983). According to her two species of hippos 
were present on the continent of Europe during the Pleistocene, namely: 
Hippopotamus major (= H. antiquus) and H. incognitus. FAURE (1983) 
suggested that creutzburgi descended from major. 


d) Biotope, adaptation and mode of life 

Recent hippos one can find in lowland as well as at heights of about 2000 m. 
The low night temperature in these high areas does not bother the animals. The 
hippo is very well adapted to water life. It prefers depths of about 1. 1/2 m and 
still standing or weak running water. As a consequence of their body volume 
and their round shape the hippo can float away much easy. They are also not 
afraid of the seawater. Although hippos eat waterplants and reed, the main 
source of their food is grass. So, when the ancestor of Hippopotamus 
creutzburgi arrived on Crete there must have existed some kind of 
environment, consisting of water with grass in the neighbourhood. 

According to BOEKSCHOTEN & SONDAAR (1966) Hippopotamus creutzburgi 
differs from amphibius in the following characters: 

1. It is smaller in size. 

The authors gave six possibilities for the functional meaning of the smaller 
body size: 

a: proportionally large body surface, and therefore increased heat exchange 
with the surrounding air or water. 

b: decrease of necessary diurnal food quantity. 

c: greater mobility. 

d: better adaptation to small places of shelter. 

e: shorter period of pregnancy, and therefore quicker production of young 
animals. 

f: reduction of the area for territories. 

2. The molars are more hypsodont and the cingulum is proportionally well 
developed. According to the authors this has clearly a functional meaning 
when only hard food is available, that tends to wear the teeth more quickly. So 
it clearly points to a different diet. 

3. Changes in the post-cranial skeletal elements lead the authors to the 
suggestion that the island hippo is better adapted to walking and climbing in 
rough environments, and therefore so better adapted to land-life. 

It is clear that the environment on Crete for hippo is different from the 
environment of the mainland, so it is obvious that the Cretan hippo must have 
developed a different way of life. According to BOEKSCHOTEN & SONDAAR 
(1966) the hippo lived in summertime during interglacial periods in the Katharo 
basin, which is now covered with snow each winter. Probably, according to 
the authors, the hippos visited the mountain regions during summertime only, 
and lived in the lowland during wintertime. This would have meant migration 
along very rough, stony hill-side. In the lowland fossils are found in cemented 
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sediments of caves (Fig. 3). BOEKSCHOTEN & SONDAAR (1966) stated that it 
seems much more probable that Hippopotamus creutzburgi actually lived in the 
caves. According to these authors caves Fig. 3 were the only shelter against 
heat in the coastal region, whereas in the Katharo a lake could serve. 
BOEKSCHOTEN & SONDAAR (1966) further stated that the caves with Hippopo- 
tamus did not contain other fossil mammals such as deer and elephants. The 


Fig. 3. Hippopotamus creutzburgi molars in cemented sediments of a Cave (Charoumbes 
4). 


authors found it highly unlikely that Hippopotamus was the only mammal on 
Crete at that time. They explained this by assuming that Hippopotamus 
actually lived in these caves and that it chased off intruders that desired to share 
its shelter. However, Kuss (1970) reported Hippopotamus together with deer 
and Kritimys in Charoumbes and De Vos (1979) reported it from Stavros. Un- 
til now Hippopotamus is the only mammal in the Katharo. It is surprising that 
the deer is not found in the Katharo. As this is not related in time, it probably 
has something to do with the ecology. 


! During the printing I received the paper: F. BACHMAYER & H. Zapre (1985) “Ein 
absolutes Altersdatum fiir die Fossilen Zwergflusspferde der Insel Kreta” Öster. Akad. 
der Wissensch. Wien. The absolute date with '#C- for the findings from Katharo is 


12. 135+485 years. 
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C. Elephants (Fig. 4) 


a) Review of the literature and number of species 

Bate (1907) described a dwarf elephant from a cave at Cape Meleka under 
the name Elephas creticus and also a large elephant as E. antiquus, from the 
remains of a karstic hole called Charoumbes, at Charoumbes bay. In 1965 Kuss 
established a new species, Loxodonta creutzburgi, to which in his opinion the 
elephantine remains of Kalo Chorafi belong. In 1966 Kuss suggested five 
elephantine species, viz., Loxodonta creutzburgi, Elephas antiquus, coming 
from Charoumbes, Loxodonta creticus from Cape Meleka, Hesperoloxodon 
antiquus falconeri, probably originating from Akrotiri, and a tusk fragment 
which should represent a fifth elephantine species. SONDAAR & BOEKSCHOTEN 
(1967) reduced the elephantine species of the island in two: Elephas creticns, 
the pigmy form, and E. cf. antiquus, the large form. 

In 1970 Kuss accepted the presence of three species of Proboscidea: Elephas 
creticus, the pigmy form, Elephas antiquus the large continental form and the 
island form Loxodonta creutzburgi. Kuss (1973) changed Loxodonta 
creutzburgi in Elephas creutzburgi. Korsaxis et al. (1979) attributed all the 
three Cretan species to Palaeoloxodon. 

De Vos (1984) agrees with the opinion of Kuss (1973) that there are three 
species of Elephas: E. antiquus, the large continental species with a withers 
height of about 4 m, its descendant E. creutzburgi, which is a little smaller, and 
the pigmy elephant E. creticus with a withers height of about 1.50 m. (Fig. 4). 


b) Phylogeny 

According to Kuss (1965) Elephas creutzburgi is the youngest, while the 
pigmy elephant E. creticus is the oldest, geologically speaking. This hypothesis 
is supported by the fact the E. creticus is found together with Kritimys 
and E. creutzburgi with Mus minotaurus (see chapter on biostratigraphy). In 
the opinion of Kuss (1973) Elephas creutzburgi descended from E. antiquus. 


c) Ancestors 

Although Barr (1907, p. 243) admitted in her description that Elephas 
creticus resembles E. meridionalis more than any other of the larger elephants 
of the Mediterraneum region, She believed that Elephas creticus was a 
descendant from E. antiquus, because the remains of that large species are 
found in the island and because the other island races of the same region show a 
similar ancestry. 

In his description of the elephants of Crete, Kuss (1966) agreed with BaTE 
(1907) concerning the characters of the teeth of Elephas creticus, but he 
believed, that not E. antiquus, but Loxodonta is the ancestor of Elephas creticus 
and wrote (Kuss, 1966, p. 176): ,,Alle erkennbareren Zahnmerkmale sprechen 
klar gegen ein verwandtschaftliche Beziehung des kleinen kretischen Elefanten 
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Fig. 4. Reconstruction of the three Cretan elephant species. From left to right 
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mit antiquus-Abkémmlingen. Um so überzeugender treten enge Beziehungen 
zu Loxodontinen zutage, die schon in präwürmischer Zeit von Afrika nach 
Kreta eingewandert sind. Taxonomisch und nomenklatorisch ist daraus die 
Konsequenz zu ziehen, dass “Elephas creticus” in das Genus Loxodonta zu 
stellen ist und künftig unter den Namen Loxodonta cretica (BATE) geführt 
werden sollte“. 

_SonDAaAR & BOEKSCHOTEN (1967) and AMBROSETTI (1968) disagreed with 
Kuss (1966), but agreed with Bate (1907) who considered the Cretan elephants 
closely related to or descended from Elephas antiquus. An important argument 
to preclude any relation to.Loxodonta was advanced by AMBROSETTI (1968) as 
this genus was not known from the North African coast during the 
Pleistocene. However, this argument is not valuable anymore, because in 
Ternifine (Algeria) ARAMBOURG (1962) noticed besides Elephas iolenis, E. 
atlanticus. The last name is a synonym for Locodonta atlantica, according to 
Mactio (1973). 

Kuss (1973) changed his opinion of 1966, that Elephas creticus was 
decended from Loxodonta, but, based on teeth characters, already described 
by Bate (1907), he now considers Elephas meridionalis as the ancestor. 
E. meridionalis is more primitive than E. antiquus. The last one was chosen as 
ancestor of E. creticus by BATE (1907), SONDAAR & BOEKSCHOTEN (1967) 
and AmBROSETTI (1968). The molar characters, such as the low number of 
plates and proportionally thicker enamel, can be explained by supposing a 
more primitive ancestor, as Kuss (1973) did. However, MAacıLıo (1973) 
stated that these characters are a direct response to the small size of the 
molars. The lower number of plates is caused by the fact that the skull and jaw 
could not accomodate molares with the same number of plates as the ancester, 
unless the enamel was reduced below the critical minimum thickness required 
for efficient mastification. So, according to MAcLio (1973), Elephas creticus 
is a descendant of the E. namadicus group, in which E. antiquus belongs. 


d) Biotope, adaptations and mode of life 

According to KurTEN (1968) Elephas antiquus was adapted to a temporate 
climate and a parkland or forest environment. This elephant is typical for the 
interglacials of continental Europe. So, when E. antiquus arrived on Crete the 
biotop must have been that of a parkland or a forest environment. In the 
course of time the elephant must have adapted and it became smaller (E. 
creutzburgi). 

The fossil history of Elephas creticus is unknown. From this species only a 
few molars from Cape Meleka have been described. However, SONDAAR & 
BOEKSCHOTEN (1967) pointed to the changes that occured in the pigmy 


elephant of Sicily, E. falconeri. The authors think that such changes should 
have occured in E. creticus too. 


These changes are: 


1) a reduction in size. This caused a general shape of the skull, by loosing 
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the pneumatic bone tissue for attachment of the muscles and a change of the 
brain size, which became relatively larger, according to AccorDI & PALOMBO 
(1971). 

2) a lowering of the number of plates and proportionally thicker enamel. 
This may point to a change in the diet. 

3) very short limbs in relation to body length, when compared with the 
living forms (AmBRoSETTI, 1968). The same author noted in all cases a firm 
fusion between radius and ulna, and between tibia and fibula, which resulted 
in a reduction in the degree of lateral mobility as compared to the mainland 
elephants. Based on this Sonpaar (1977) suggested a foot construction 
which was sturdy and solid and adapted for walking over uneven terrain to 
reach the more rugged grazing areas. 

Mot (1983) showed for seven cases that fusion (Synostosis) between radius 
and ulna also occurs in Mammuthus primigenius. He did not find a fusion 
between the tibia and fibula in large continental elephants. Based on these 
seven cases of fusion between radius and ulna in Mammuthus primigenius 
Mo (1983) denied the suggestion of Sonpaar (1977) that the fusion is an 
adaption to island life. However, Mot (1983) only showed that the possibilty 
for fusion is already present in continental forms. As in all cases of the pigmy 
elephant Elephas falconeri there is a fusion between radius and ulna and 
between tibia and fibula, I support the suggestion of SONDAAR (1977). 


D. Cervids (Fig. 5, 9, 10) 


a) Review of the literature and number of species 

In 1905 BATE reported cervid remains in Crete. SIMONELLI (1907, 1908) 
described remains from caves of Ay. Antonios, Kuluridi, Bali and other caves 
as Anaglochis cretensis. VAUFREY (1929b) believed that the Cretan deer was 
analogue to the one of Nonza and called it Cervus (Eucladoceros) creticus. 

Azzaro (1953) believed that there was a relation between the Cretan 
deer and the “Giant Deer“ (Megaceros) of the continent. He put the Cretan 
deer in the genus Megaceros (Megaceros cretensis). This opinion was followed 
by Azzaroıı (1961), Kuss (1965, 1966, 1967), Kuss & MIsONNE (1968), 
Accoroı (1972), MELENTIS (1974) and Caroı & Matatesta (1974). 

SIGOGNEAU (1960) attributed the Cretan deer to Cervus (C. cretensis). 
This opinion was followed by Kuss (1969a—b, 1970, 1973). SONDAAR (1971) 
called the Cretan deer Megaloceros cretensis, while RADULESCO & SAMSON 
(1967) created for the deer of the Mediterranean islands a new genus (Neso- 
leipoceros), which included also the Cretan deer (Nesoleipoceros cretensis). 
KuRTEN (1968) attributed it to Praemegaceros, and this opinion was followed 
by Matartesta (1980). 

Till 1975 it was considered that there was only one species of deer present 
in Crete, although Kuss (1965, 1967, 1970, 1973) already reported that there 
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exsisted a large variability in size and morphology within the species creten- 


| sis. Further, Kuss reported that there were fossils which fall beyond the range 


of the species cretensis. In 1975 Kuss erected a new genus (Candiacervus) and 
considered that there were two species within this genus on the island of 
Crete. Each species possesed a great variability in size and morphology. 
These two species were called Candiacervus cretensis, a small cervid, and 
Candiacervus rethymensis, a large cervid. 

Korsaxis et al. (1976) described deer remains from the Bate Cave. Besides 
a small species Megaceros cretensis they described remains of a species of 
which the size goes far beyond the size of Candiacervus rethymnensis. 

Within the material of Crete Dr Vos (1979) distinguished six sizes of 
postcranian skelal elements and in 1984 four types of skulls, three sizes in the 
teeth, three types of the upper P?, two types of wear patterns (Fig. 9), teeth 
with and without a cingulum, further five types of antlers (Fig. 10). De Vos 
(1984) concluded, based on postcranial and cranial material that there were 
at least eight species on Crete (Fig. 5): 


— Candiacervus ropalophorus (Fig. 11) 

This is the smallest deer found so far in Crete. It had a withers height of 
about 40 cm. Characteristic of this deer is that it has shortened legs. The 
antlers are very peculiar; they are rather long for such small animals (up to 
77 cm). The antler has only old branch, which is placed about 10 cm from the 
burr. The occlusal surface of the teeth rows in middle-aged animals is flat and 
the teeth are rather hypsodont. 


— Candiacervus spp. II 

In size following Candiacervus ropalophorus are three species with the 
same size (withers height about 50 cm.), but different in skull morphology 
and antlers. These species are indicated as Candiacervus sp. Ila, Ib, sie 
These species have also shortend legs. The shortening is of same degree as in 
Candiacervus ropalophorus. 


— Candiocervus cretensis 
This species has a withers height of about 65 cm. The legs are also shor- 
tened, but in a less degree than the previous species. 


- Candiacervus rethymnensis 

A species, which, concerning the lenght of the legs, is comparable with the 
mainland species Cervus elaphus. It had a withers height of about 90 cm. This 
species and the following two species are only known from their post-cranial 


skeletal elements. 


_ Candiacervus sp. V. and Candiacervus sp. VI 
These two species are characterized by the fact that their leg bones are 
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more slender than the ones of the species on the continent. Candiacervus sp. 
possessed a withers height of about 120 cm, while Candiacervus sp. VI had a 
withers height of about 165 cm. 


b) Ancestors 

The deer of Crete had been so specialized, that the skeletal remains do not 
show ancestral characters of mainland species. The literature contains diverse 
speculations on the origin of the Cretan deer (SimoneLLi, 1907, 1908; 
AzzAROLI 1953; RADULESCO & SAMSON, 1967; SICKENBERG, 1975). 

Dr Vos (1984) concluded that it is not possible to prove that a certain 
mainland deer was the ancestor of the Cretan deer. 


c) Biotope, adaptations and way of life 

In general the biotope of a deer is a forest or an open woodland. The teeth 
are normally brachydont, which means low crowned. The teeth, however of 
the smaller species of Candiacervus are hypsodont, which could point, 
according to SONDAAR (1971), to an adaptation to harder food such as grasses. 
Within the teeth we find two different types of wear patterns, viz., one which 
results in a flat ocullusal surface (mostly found in the smaller species) and one 
which emphasizes a distinct relief (mostly found in the larger species). The first 
wear pattern could point to a diet of grasses, while the second could point to a 
diet of small twigs and leaves. Further we find in the smaller species, besides 
the shortening of the distal part of the legs, sometimes a fusion of the metatarse 
with the naviculo-cuboid. According to LEINDERS & SONDAAR (1974) this 
fusion restricts movement between the metatarsus and the tarsus. Together 
with the short mediapodials and phalanges, this gives, according to SONDAAR 
(1977), the foot a solid construction advantageous for low speed locomotion in 
a varied mountanous environment. Besides the relative shortening of the legs 
there are also fossils that indicate that the legs became relatively large and 
slender. We find this in the larger species of which the remains are rare. The 
functional meaning is not yet clear. 

The different adaptations, reflected in wear pattern and morhpology of the 
feet, within the species of the genus Candiacervus in the island of Crete, 
suggest that the different species occupied different niches. 


E. Otter 


a) Review of the literature and number of species 

The first report of an otter is by SymEonıDıs & SONDAAR (1975). They 
described a new genus and species (Isolalutra cretensis) from the Liko cave 
(Likotinaras). Although a nearly complete skeleton was found, the authors 
only described the skull and dentition. WILLEMSEN (1982) gave full report of 
the post-cranial skeletal elements. He agreed with SYMEONIDIS & SONDAAR 
(1975) concering the genus and species. 


Faunal Succession and the Evolution of Mammals in Crete 395 


b) Ancestor 


WILLEMSEN (1980) suggested that it is not impossible that Lutrogale was an 
ancestor of the Cretan otter. 


c) Biotope, adaptations and way of life 

WILLEMSEN (1980) gave some suggestions concerning the mode of 
life, which we shall repeate here. The author assumes that the mode 
of life was more like Lutrogale than Lutra as was suggested by SYMEONIDIS 
& SONDAAR (1975). Lutrogale lives in swampy areas and pools, but also goes 
out to the open sea. In dry season however, it is able to adapt itself partly to 
land life. Also Isolalutra was even more adapted to land life than Lutrogale, but 
it was still a very good swimmer. It is not impossible that it went out to the sea 
from time to time. According to WILLEMSEN (1980), both the brain 
morphology and the dentition indicate that Isolalutra was a shellfish-eater. 
SYMEONIDIS & SONDAAR (1975) suggested that the Cretan otter changed to a 
diet containing more rodents, which were available in large quantities. Since no 
other carnivores were present it could partly take over the ecological niche 
normally occupied by better adapted land carnivores. This hypothesis is not 
implausible, since otters eat anything they can catch (Harts, 1968), including 
mammals and birds. 


F. Crocidura sp. 

Crocidura remains are recorded by Bate (1905), Kuss (1965), KoTsakıs 
et al. (1976) and MaynHew (1977). 

Mavuew (1977) observed that Crocidura sp. is present in both faunas 
with Kritimys and with Mus minotaurus. The remains of these species are not 


studied yet. 


G. Other mammals 

In the faunal list of Crete, reported by Korsaxis et al. (1979), the 
following mammals, besides the precedings ones, are recorded: Chiroptera 
indet. Meles meles arcalus Mute and Martes foiona funites Bate; these 
species are considered by DE Vos (1984) as recent or subrecent species. 
Further are recorded: Apodemus sp. and Gliridae gen. et spec. indet. 


Birds 
A. Owl (Fig. 6) 

An owl is described by Wessıe (1982) from different localities (Gerani II, 
Gumbes, Rethymnon fissure and Liko), as a new species, named Athene 
cretensis (Fig. 6). | 

According to WEzsıE (1982) the relatively long legs of Athene cretensis 
reflect an adaptation to a more terrestial mode of life. Athene cretensıs fed 
probably mainly on rodents, especially Mus minotaurus, the only murid 
present in the localities together with the owl. 
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Fig. 6. A reconstruction of Athene cretensis. 
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B. Other birds 

Besides Athene cretensis are recorded: Columba sp. by Kuss (1965). Anser 
albifrons and Sula bassana by Surıano (in MALATESTA 1980). These are cold 
loving species. Further: (?) Athene noctua indigena mentioned by SURIANO (in 


MALATEsSTA 1980). However, this species is considered as Athene cretensis 
by WEEsIE (1982). 


| 


Reptile 


BACHMAYER et al. (1975) described an endemic subspecies of turtle 
(Testudo marginata cretensis), based on two specimens, one from Gerani 4 
and one from Zourida. Although the two specimens are rather similar, they 
show also differences. BACHMAYER et al. (1975) explained these differences as 
age related or pathological features. However, the differences can also point 
to a difference in geological age. 


Amphibians 


Korsaxis (1977) recognized, in the “Bate Cave”, Bufo cf. viridis. How- 
ever, it looks less fossilized than the other remains from the same layer. This 
species lives now a days in Crete. 


IN. Biostratigraphy 


Not all species have been found together at one locality: sometimes only 
one was found (Gerani 5), sometimes two (Charoumbes A), occasionaly even 
more. Only four localities show more than one lithostratigraphical unit. 
However, these localities (Gerani 2, Kurti 3, Gerani 3 and Milatos 3) do not 
give clues to a biostratigraphy within the cave, with exception of Milatos 
3. At this site there are two levels with different endemic murids. In the lower 
level there are remains of Kritimys, in the upper levels teeth of Mus 
minotaurus have been found. In the stalagmite and calcrete column containing 
Kritimys, a tiny fragment of a cervid molar was observed. MayHew (1977) 
concluded on this that layers with Kritimys pre-date the layers with Mus 
minotaurus. 

A very important cave is Gerani 3. In this locality deer remains of small 
and large size were found. However, it is unknown whether they originate 
from the same level. According to Kuss (1970, p. 75) human neolithic arte- 
facts and bones of domestic and wild animals were found together with many 
remains of the endemic deer. Whether the endemic deer remains are 
coeval with the neolithic artefacts or whether this is caused by re-working the 
layers (Kuss, 1973) could be solved by excavating this cave accurately. 

It is impossible to establish lithostratigraphic correlations of the localities, 
because we are dealing with fillings of caves, collapsed caves and fissures. 
Based on the phylogeny on murids (MaYHEw, 1977), hippos (Kuss, 1975a) 
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and elephants (Kuss , 1973), DE Vos (1984) comes to the following bio- 


stratigraphy (Fig. 7): 


1) There is an Earlier Kritimys Zone and a late Mus Zone. In both zones 
Crocidura is present. The Kritimys Zone ends when Mus enters the record. 
2) In the Kritimys Zone there is a K. kiridus Sub-zone and a K. catreus 


Sub-zone. 


3) In the Mus Zone there is a M. batae Sub-zone is the younger one. 

4) In the Kritimys catreus Sub-zone a refinement can be made, based on 
the ranges of Hippopotamus. The earlier part of the Sub-zone is lacking 
Hippopotamus, this is followed by a H. creutzburgi creutzburgi Range-zone, 


a H. parvus Range-zone, and another part without Hippopotamus. 


Deer species 


Localities 


Gerani 23 
Gerani 5 
Gerani 6 
Gerani 23 
Gerani4 

Gerani 24 

Bate Cave 

Liko 

Mavro Mouri 4c 
Zourida 
Rethymnon fissure 
Kalo Chorafi 
Simonelli Cave 


Charoumbes 3 


Charoumbes 
Milatos 2 and 4 
Milatos 3 upper 
Stavros Cave inside 


Stavros micro 
Milatos 3 lower 


Milatos 3 stalagmitic column 


= 


Stavros macro 
Stavros Cave outside 
Kato Zakros 


Zones Sub-zones Range-zones : 
Mus Mus minotaurus 
Elephas creutzburgi 
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Fig. 7. Table of Biostratigraphic zones of Pleistocene Cretan mammals. 
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5) There are three species of elephants: Elephas creticus in the Kritimys 
kiridus Sub-zone, E. anitquus and its smaller descendant. E. creutzburgi. The 
latter seems to mark the middle part of the Mus minotaurus Zone. 

6) Remains of Candiacervus s.l. are present in the Kritimys Zone as well as 
in the Mus Zone. 


IV. Faunal succession 


On the mainland faunal succession gives a complex picture,because it 
depends on numerous factors. The faunal succession on islands is assumedly 
less complex, because the factors involved would be more surveylable. The 
main factors influencing the succession on islands are the arrivals of new taxa, 
extinction of taxa already present, changes in geography and in habitat. 

Changes in geography must have occured frequently during the Pleisto- 
cene, due to ice ages and the accompanying changes is sea level, which can be 
easily shown on Crete by the presence of many terraces (Fig. 8). A change in 


Fig. 8. View at Kato Zakros, the terrasses are clearly visible. 


the size of the island can have had different effects. When the island became 
too smell, taxa may have become extinct; this may have taken place in the case 
of Elephas creticus. On the other hand a regression of the sea woud have 
resulted in a grater island, which became closer to the mainland and as a 
consquence new migrations may have occured more easily. 
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The evolution of the rodents was supposedly less affected by changes in 
the size of the island than that of the larger mammals and this may be the 
reason that for the murids evolutionary trends of rodents than larger mammals 
and this may be the reason that for the murids evolutionary trends could be 
established. This is also because there are more remains of rodents than larger 
mammals and a greater number of localities. 

Based on his range chart, De Vos (1984) gives the following succesive 
faunal pictures (see Fig. 7). 

Probably one of the first mammals that arrived on Pleistocene Crete was 
the ancestor of Kritimys aff. kiridus, known from Sitia 1 only. Its remains are 
found in freshwater deposits with brackish intercalations. MayHEew (1977) 
recorded, besides kritimys, remains of birds, lizards, turtles, fish and a rib of a 
large mammal, which could not yet be identified. Based on the sediments and 
the fossils, the environment must have had water. 

The next to arrive on Crete was probably the ancestor of the pigmy 
elephant (Elephas creticus). When it arrived the environment must have been a 
parkland or a forset. However, this island elephant already shows strong 
adaptive characters to an other environment. The remains of Elephas 
creticus are only known from Cape Meleka. Meanwhile Kritimys aff. kiridus 
evolved into Kritimys kiridus which again evolved into Kritimys catreus. 
During the range of Kritimys catreus, Hippopotamus and deer arrived on 
Crete. Elephas creticus has not yet been found together with either Hippo- 
potamus or deer. One might consider the possibility that the arrival of the 
latter larger mammals caused extinction of Elephas creticus. However, it is 
not very probable that Elephas creticus became extinct by the arrival of a 
mainland Hippopotamus, as the latter animal had a different diet, it required 
grass as food. Further the small elephant must have been better adapted to a 
mountainous Crete than the mainland Hippopotamus. Another possibility, 
which seems more probable, is that Elephas creticus became extinct during 
higher sea level stand of an interglacial, when Crete supposedly became 
subdivided into different smaller islands, not large enough to support elephant 
populations. 

It is also possible that both the arrival of Hippopotamus and deer played a 
role in the extinction of Elephas creticus. The arrival of hippos and deer must 
have taken place subsequently during a glacial period, when the sea level was 
low. In most localities, the hippos have been found together with Kritimys 
catreus: they have already devloped adapted characters with a specialized 


Fign 9. Right mandible of cervids (specimen Cu IB) showing a wear pattern of 
teeth which emphasises a distinct relief, indicated as a lophodont wear pattern. 


Left mandible (specimen Ge 4) showing a wear pattern of teeth which results in a 
flat occlusal surface. 
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locomotion (BOEKSCHOTEN & SONDAAR, 1966). The Hippopotamus became 
smaller during time (Kuss, 1975a). 

In the localities Charoumbes 4 and 5 and Stavcos macro the hippos are 
accompanied by deer. The first deer that arrived at Crete probably found a 
forested niche, comparable to that on the mainland. From this time on the 
deer might have developed grazing habits. Later invasions brought Mus and 
again elephants. the latter possibly accompained by more deer. The elephants 
became smaller during time (Elephas antiquus > Elephas creutzburgi). 

Within the genus Candiacervus an extreme radiation took place, reflected 


Fig. 10. The five types of antlers of cervids. 
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in at least eight species. Possibly the descendants of the first deer invasion 
occupied particular niches, and therefore the newly arrived deer had to 
occupy other ones. 

The hypsodonty of the teeth of Candiacervus ropalophorus and spp. II 
suggests that the acquisition of grazing habits enlarged the number of biotopes 
outside the realm of forested niches. The radiation also resulted in large sized 
species with very slender limbs. Their modes of life remain enigmatic. The large 
forms were very rare; actually they have been found at two localities only 
(Liko and Bate Cave). It is possible that the development of these larger deer 
with assumedly a conservative type of diet caused the extinction on the 
elephants, after which Crete became an island of deer and mice. 

Both, in Simonelli cave (SURIANO in MALATESTA, 1980) as well as in Liko 
(WEESIE, pers. comm.) cold-loving birds are found. Possibly these sites 
represent cold periods and because in Simonelli the elephants is present, 
while it is absent in Liko, they represent two different cold periods. 

After the cold period of Liko the climate became warmer and the island 
smaller by sea level rising. The change in habitat possibly caused the extinction , 
of the deer taxa, with the exception of Candiacervus ropalophorus, which is still 
found as the only species in the localities Gerani 2; (main layer), Gerani 5 and 6. 

The extinction of Candiacervus ropalophorus probably was caused by Man 
and the introduced domestic animals. This we can deduce from the finds of 
Gerani 2: Above the main layer Ge2; in which we find only Candiacervus 
ropalophorus there is a layer without this species, but with traces of human 
activities. In this layer Mus minotaurus is still present. There is no clear 
sedimentary break between this layer and the layer Ge2;. The extinction of 
Candiacervus must have taken place in the Holocene, with the arrival of Man, 
about 8000 B. P. The somewhat later extinction of Mus minotaurus probably 
was caused by competition of Rattus and recent Mus, which accompany every 
human invasion. 


V. Development of the Cretan deer 


After arriving at Crete elephants, hippos and murids subdue some changes 
in their features. So, the larger animals obtained a smaller size, while murids 
became larger. This change may be explained as an adaption. This general 
pattern is probably also valid for the deer, but we find a great variation in size 
and morphology in this group. Eight different taxa were recognized (fig. 5). 
De Vos & DermiTzakis (1985) considered five models : 1) One invasion 
single lineage model. 2) Two invasions — two lineages model 3) One invasion — 
radiation model 4) Two invasions — two radiations model 5) More invasions 
model. Model 4 is considered by the authors as the most realistic and the 
most probable. This conclusion is based on paleontological and morphological 
observations on the skeletal elements of the Cretan deer. 
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Fig. 11. Skul 


ls of Candiacervus ropalophorus. A: 


male skull, B: female skull. 
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